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Que  la  tesis  doctoral  titulada  “Caracterización  del  Efecto  del  Reflejo  Olivococlear 




psicoacústicos,  fisiológicos  y  de  simulación  mediante  un  modelo  computacional, 
desarrollados con el objetivo de conocer y caracterizar como la estimulación acústica 
recibida  por  un  oído  puede  modificar  la  respuesta  del  oído  contralateral.  Los 
resultados  presentados  en  este  trabajo  evidencian  que  los  receptores  auditivos 
humanos no funcionan de manera  independiente si no que están conectados entre 
sí. Además  se  sugiere que  esta  variación  en  la  respuesta  del  receptor  auditivo  es 
mayor en la región apical que en la región basal de la cóclea. Estos resultados invitan 
a  una  revisión  de  las  teorías  y  los modelos  de  percepción  auditiva  actualmente 
utilizados  para  el  desarrollo  de  tecnologías  auditivas  como  audífonos  e  implantes 
cocleares, que suelen considerar el  funcionamiento de nuestros oídos como  fijos e 
independientes el uno del otro. 
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por su ayuda en aspectos  informáticos. Durante el desarrollo de esta  tesis,  tuve  la 






Las  animadas  conversaciones  en  los  cafés  de media mañana  fueron  siempre  una 
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Sumner  et  al.  2003).  Estos  filtros  tienen  características  como  la  compresión,  la 
ganancia o  la sintonización que dependen de  la  frecuencia y/o  la  intensidad. Estas 
propiedades han sido ampliamente estudiadas con  técnicas  fisiológicas directas de 
medición  en  mamíferos  inferiores  (Cooper  2004;  Robles  y  Ruggero  2001).  Sin 
embargo, al tratarse de técnicas  invasivas, en humanos no es posible realizar estas 
mediciones.  Pese  a  esto,  existen  algunas  técnicas  psicoacústicas  basadas  en  el 
fenómeno de enmascaramiento, que permiten obtener una aproximación razonable 
a  las características de  la respuesta coclear en humanos  (Bacon et al. 2004; Lopez‐
Poveda et al. 2007; Lopez‐Poveda et al. 2003; Lopez‐Poveda et al. 2005; Moore 2007; 
Nelson  et  al.  2001;  Oxenham  y  Bacon  2003).  El  inconveniente  principal  de  estas 
pruebas  es  que  consumen  demasiado  tiempo  como  para  emplearse  con  fines 
clínicos directos. No obstante, aportan  información valiosa que puede ser utilizada 
para elaborar  teorías sobre  la percepción auditiva, así como modelos matemáticos 
de  la  percepción  auditiva  que  pueden  ser  considerados  al momento  de  diseñar 
prótesis auditivas como audífonos e implantes cocleares (Meddis et al. 2010). 
En  el  desarrollo  de  modelos  auditivos  y  sus  aplicaciones,  se  ha  asumido 
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comúnmente que  las características de  la  respuesta coclear humana son  fijas, vale 
decir,  las  características  extrapoladas mediante  experimentos monoaurales  se han 
utilizado  al  momento  de  caracterizar  la  respuesta  del  receptor  auditivo  en  un 
ambiente natural de escucha binaural. Este supuesto, es probablemente equivocado. 
El  cerebro,  tiene  la  capacidad  de modular  la  respuesta  coclear.  Las  fibras  del  haz 
olivococlear medial (MOC) se proyectan hasta las células ciliadas externas (CCE) (Fig. 
1.1)  cambiando  su  motilidad  y  por  consiguiente,  las  características  de  la 
amplificación  coclear  (Guinan  2006;  Guinan  2010).  Es  esta  amplificación  la  que 
determina  las  características no  lineales de  la  respuesta  coclear.  Las  fibras del haz 
MOC  pueden  ser  activadas  de  manera  refleja  por  sonidos  ipsilaterales  o 
contralaterales. El MOCR es, por tanto, probablemente activado de manera natural 
en  la  condición  de  escucha  binaural,  y modula  las  características  de  la  respuesta 
coclear  de manera  dinámica.  El  propósito  de  la  presente  tesis  es  caracterizar  la 
modulación eferente contralateral sobre la respuesta coclear humana. 
En  esta  tesis  se  presentan  los  resultados  de  la  activación  del MOCR  contralateral 
sobre  estimaciones  psicoacústicas  de  la  respuesta  coclear  humana.  Se  presenta 
además  un  modelo  computacional  fenomenológico  de  enmascaramiento  post‐
estimulatorio con control eferente. El modelo se utiliza para analizar  los resultados 












1.1,  las  fibras  del  haz MOC  se  originan  en  la  porción medial  del  complejo  olivar 
superior  (COS).  Se  ha  observado  en  mamíferos  inferiores  que  estas  fibras 
mielinizadas  contactan  directamente  con  las  CCEs  de  la  cóclea  ipsilateral  y 
contralateral. No se conoce en humanos la proporción de fibras ipsi y contralaterales, 
sin embargo en monos Saimiri y en monos Patas la proporción de fibras ipsilaterales 
y  contralaterales  son  similares  (Guinan  2006).  Las  fibras  del  haz  LOC  son,  por  el 








auditiva  ipsi  o  contralateral  (Chambers  et  al.  2012;  Robertson  y  Gummer  1985), 




nivel  del  cuarto  ventrículo.  Dado  que  el  haz  MOC  es  mielinizado  y  el  LOC  no 
mielinizado, el haz MOC ha sido considerablemente más estudiado que el LOC. Estos 
estudios fisiológicos han evidenciado un efecto supresor sobre el receptor las fibras 
aferentes  primarias  del  nervio  auditivo  producto  de  la  activación  de  las  fibras 
eferentes olivococleares en ausencia de ruido de fondo (Guinan y Gifford 1988b). Se 
ha observado  también una disminución de  la  tasa de descarga espontánea de  las 
fibras  nerviosas  (Guinan  y Gifford  1988a).  Sobre  la  cóclea,  se  ha  encontrado  una 
disminución  en  la  amplitud  y/o  velocidad  del  desplazamiento  de  la  membrana 
basilar  al  estimular  el  haz  olivococlear  medial  MOC  (Guinan  y  Cooper  2008; 
Murugasu y Russell 1996; Russell y Murugasu 1997), una disminución del potencial 
de acción compuesto y un  incremento en el potencial microfónico coclear (Elgueda 
et  al.  2011).  El  haz MOC  ha  sido  activado  de manera  refleja mediante  estímulos 
contralaterales  y  se  ha  observado  un  efecto  supresor  similar  sobre  las  fibras  del 
nervio  auditivo  (Warren  y  Liberman  1989a;  Warren  y  Liberman  1989b)  y  la 
membrana basilar (Cooper y Guinan 2006).  
 
FIG.  1.1.  Esquema  del  sistema  olivococlear  [adaptado  de  (Guinan  2006)].  Izquierda:  corte 
transversal del tronco del encéfalo de gato. Se observan el haz LOC (verde) y el haz MOC (rojo 
o azul). La vía del reflejo olivococlear ipsi y contralateral para la cóclea derecha es mostrada en 
azul  y  rojo  respectivamente.  En  el  reflejo  olivococlear  contralateral,  las  fibras  aferentes  del 
nervio  auditivo  inervan  interneuronas  del  núcleo  coclear  postero‐ventral,  axones  de  estas 
interneuronas  cruzan  ventralmente  la  línea media  hasta  llegar  a  la  porción medial  del  COS 
contralateral, las neuronas del haz olivococlear medial viajan mediante el haz no cruzado hasta 
la  cóclea. En el  caso del  reflejo olivococlear  ipsilateral,  las  fibras del nervio auditivo  inervan 








Diversos  estudios  han  evidenciado  que  el  haz MOC  puede  activarse  de  manera 
refleja por un  ruido contralateral  (Brown 1989; Chambers et al. 2012; Robertson y 
Gummer  1985).  Asumiendo  que  un  estímulo  auditivo  puede  activar  el  MOCR 
contralateral,  las  investigaciones  sobre  la  acción  del MOCR  contralateral  sobre  el 
receptor  auditivo  humano  se  han  realizado  fundamentalmente  midiendo  las 
otoemisiones  acústicas  (OAEs)  en  presencia  y  ausencia  de  estimulación  acústica 
contralateral,  habitualmente  un  ruido  banda  ancha.  El  efecto  encontrado  es 
principalmente  una  disminución  de  la  amplitud  de  las OAEs  transitorias  (TrOAEs) 
(Berlin et al. 1993; Collet et al. 1990; van Zyl et al. 2009), de las OAEs de producto de 
distorsión (DPOAEs) (Atcherson et al. 2008; Chery‐Croze et al. 1993; Lisowska et al. 




OAEs es que  la  información obtenida es poco precisa en cuanto al efecto sobre  las 
propiedades del receptor auditivo. Investigaciones recientes sugieren que, si bien es 




Las CCEs  confieren a  la  cóclea una  respuesta no  lineal que determina el grado de 
selectividad frecuencial de la respuesta mecánica coclear. La selectividad frecuencial 









denominada  compresión.  Por  tanto  la  ganancia  y  la  compresión  nos  permiten 
percibir  un  rango  amplio  de  presiones  acústicas,  vale  decir  nos  otorga  un  rango 
dinámico amplio (Oxenham y Bacon 2003). 














Para  evaluar  el  efecto  del  ruido  contralateral  sobre  las  propiedades  del  receptor 

















fin  de  estimular  una  pequeña  región  coclear;  es  decir,  evitando  la  dispersión  de 
energía  de  la  sonda  a  otras  regiones  cocleares  diferentes  de  la  región  de  la 





de máscara; una  TMC es  la  representación del umbral de máscara en  función del 
intervalo  temporal  máscara‐sonda.  Al  ser  el  tono  sonda  fijo  en  frecuencia  e 














un  rango de  frecuencias de estimulación  comparativamente más  anchos que para 
altas  frecuencias  (Lopez‐Poveda  et  al.  2003;  Plack  y  Drga  2003;  Rhode  y  Cooper 
1996). Por esta  razón, aquí desarrollamos y empleamos un modelo computacional 
fenomenológico y bioinspirado de enmascaramiento post‐estimulatorio con control 
eferente  para  explicar  los  efectos  de  la  estimulación  contralateral  sobre  las  PTCs 
(Capítulo 5).  
El ruido como evocador del MOCR   
Las  neuronas  del  haz  MOC  pueden  activarse  por  estímulos  acústicos  ipsi  y 
contralaterales  (Brown  1989;  Chambers  et  al.  2012;  Robertson  y  Gummer  1985), 
desencadenando  así  el MOCR.  Estudios  previos  han  demostrado  que  cuando  se 
emplea ruido contralateral como evocador del MOCR, el ancho de banda del ruido 
contralateral es un factor importante en la magnitud del MOCR, observándose que el 






las  OAEs  (Hood  et  al.  1996),  con  un  umbral  cercano  a  40  dB  SL  en  sujetos 




normoyentes  (Guinan et al. 2003;  Lilaonitkul y Guinan 2009a;  Lilaonitkul y Guinan 
2009b). En esta tesis, se presenta un experimento control (Capítulo 2 y 3) orientado 
a  demostrar  que  el  ruido  blanco  utilizado  no  activa  el MEMR  por  sí  solo,  ni  en 
combinación  con  los estímulos  tonales utilizados en  la medición de  las PTCs  y  las 
TMCs. 
Ante  la  posibilidad  de  que  exista  una  diferencia  en  la magnitud  del MOCR  entre 
ambos oídos,  las medidas  se  realizaron en el oído derecho pues  se ha encontrado 
una mayor  inhibición en el oído derecho cuando se presenta un ruido contralateral 
(ventaja  del  oído  izquierdo).  Esto  se  fundamentaría  en  una  asimetría  en  las  vías 













2. La  estimulación  acústica  contralateral modifica  las  características  de  los  filtros 
auditivos humanos y sus curvas de sintonización psicoacústicas. Es probable que 
el efecto dependa de la intensidad en la que se realizan las mediciones. 
3. Los  sonidos  contralaterales  modifican  las  curvas  cocleares  de  entrada/salida 
estimadas  por  métodos  psicoacústicos.  Presumiblemente  muestran  un  rango 
dinámico más estrecho y una linealización de la función entrada/salida 
4. Los  efectos  de  la  estimulación  acústica  contralateral  sobre  las  pruebas 





por  la  presencia  de  estímulos  acústicos  contralaterales.  Asimismo,  se  pretende 
conocer cuál es  la dirección del potencial cambio sobre  las propiedades no  lineales 
de  la  respuesta  coclear.  El  desarrollo  de  este  objetivo,  implica  llevar  a  cabo  los 
siguientes objetivos específicos: 
1. Caracterizar  los  efectos  de  los  sonidos  contralateral  continuos,  que 
presumiblemente evocan el MOCR, sobre el umbral absoluto de detección de 
tonos puros y la integración temporal. 
2. Caracterizar  los  efectos  de  los  sonidos  contralaterales  continuos,  que 
presumiblemente evocan el MOCR, sobre las PTCs. 
3. Caracterizar  los  efectos  de  los  sonidos  contralaterales  continuos,  que 
presumiblemente  evocan  el  MOCR,  sobre  la  tasa  de  recuperación  del 
enmascaramiento post‐estimulatorio y sobre las curvas cocleares de entrada 
salida (IOCs) inferidas mediante métodos psicoacústicos. 
















2. Se demuestra que el CWN no  tiene afecta  la componente post‐mecánica de  la 
tasa de recuperación del enmascaramiento post‐estimulatorio. 
3. Se  evalúa  el  efecto  del  CWN  sobre  la  función  de  entrada‐salida  del  receptor 





sobre  las  PTCs  medidas  a  nivel  umbral  y  supra‐umbral.  Los  resultados 
experimentales muestran  una  disminución  del  nivel  de máscara,  que  varía  en 
función  del  nivel  sonoro  y  de  la  frecuencia  de máscara.  Estos  resultados  son 
compatibles con una reducción en la ganancia, mayor en la región apical que en 
la basal. 




lineales  del  receptor  auditivo  humano.  El  modelo  reproduce  de  manera 
adecuada  los  resultados  experimentales,  y  el  análisis  de  los  resultados 










en  cada  capítulo  se  tomaron  de  forma  independiente  para  alcanzar  objetivos 
particulares. Por ello, y también para facilitar su lectura, los métodos se describen de 
forma  independiente en  cada  capítulo, manteniendo  la numeración de  los  sujetos 
entre capítulos. 
En el Capítulo 2, se presentan resultados sobre el efecto del CWN sobre los umbrales 







capítulo  se analiza y discute en  torno a  la posibilidad de que una  reducción en  la 
ganancia  coclear  sea  la  causa  de  la  variación  de  los  umbrales  producto  de  la 
presencia de CWN. 





linealización de  la  curva de entrada‐salida, producto del CWN. En este  capítulo  se 
discute además las posibles implicancias prácticas de este hallazgo.  
El  Capítulo  4  describe  el  efecto  de  un  CWN  sobre  las  PTCs.  El  principal  efecto 
observado es una reducción en el umbral de las máscaras. Se analizan las diferencias 
observadas  entre  el  efecto  del  CWN  sobre  las  PTCs medidas  a  nivel  umbral  y  las 
medidas  a  nivel  supra‐umbral  y  se  discute  sobre  el  origen  de  los  hallazgos 
observados. 
En  el  Capítulo  5,  se  presenta  un  modelo  computacional  fenomenológico  de 
enmascaramiento post‐estimulatorio con control eferente. El modelo se utiliza para 
reproducir  los resultados psicoacústicos observados en el Capítulo 4. Se demuestra 
que  el modelo  logra  reproducir  adecuadamente  los  resultados  experimentales  de 
manera  cualitativa  y  cuantitativa,  por  lo  que  permite  analizar  el  origen  de  las 
manifestaciones  psicoacústicas  del  CWN  sobre  las  pruebas  de  enmascaramiento 
post‐estimulatorio.  
En  el  Capítulo  6,  se  realiza  una  discusión  general  de  los  resultados  obtenidos.  Se 
integran  los  principales  hallazgos  de  los  Capítulos  2,  3,  4  y  5.  Se  analizan  estos 
resultados  y  su  relación  con  la  literatura  existente  y  se  discuten  posibles 
implicaciones  de  los  hallazgos.  Se  presentan  además  posibles  desafíos  futuros 
generados  por  los  resultados  experimentales  obtenidos  y  se  describe  un 
experimento piloto diseñado para continuar con esta línea de investigación. 
Aspectos éticos 














Diversos  estudios  fisiológicos  han  demostrado  una  disminución  de  la  ganancia 
coclear  producto  de  la  activación  eléctrica  del  haz MOC  (Guinan  y  Cooper  2008; 
Murugasu  y  Russell  1996;  Russell  y  Murugasu  1997).  En  humanos,  el  correlato 
fisiológico  de  este  fenómeno  es  el  conocido  efecto  supresor  del MOCR  sobre  las 
OAEs  descrito  en  el  capítulo  anterior.  Por  otro  lado,  la  estimulación  acústica 
contralateral puede activar el MOCR (Brown 1989; Chambers et al. 2012; Robertson 
y  Gummer  1985).  En  este  capítulo,  se  presentan  dos  experimentos  dirigidos  a 
evaluar  el  posible  efecto  reductor  de  la  ganancia  coclear,  y  por  tanto  de  la 
sensibilidad  auditiva,  por  parte  del  MOCR  activado  por  estimulación  acústica 
contralateral. 
El umbral absoluto de un tono puro depende de  la duración del tono y del nivel de 














tiempo  que,  en  este  caso,  está  determinada  por  la  duración  del  estímulo.  Si  un 
estímulo  tiene mayor duración, entonces  tiene más posibilidades de ser detectado 




fenómeno  post‐mecánico  (de  integración  temporal  o  ventana  de  muestreo). 
Considerando que el haz MOC  inerva a  las CCEs y que este haz puede activarse de 
manera  refleja por un  ruido contralateral, es  razonable pensar que  la estimulación 
acústica contralateral podría cambiar el umbral de detección de un tono, afectando 




sobre  la  sensibilidad  coclear  midiendo  su  efecto  sobre  un  tono  de  duración  y 
frecuencia  fijas  (condición  en  la  que  el  componente  post‐mecánico  no  varía). 
Además,  si  se  evalúa  el  efecto  de  la  estimulación  acústica  contralateral  sobre  el 
umbral  auditivo  de  un  tono  sonda  en  función  de  su  duración,  una  presunta 
disminución  en  la  ganancia  generaría  una  elevación  de  los  umbrales  de  la  curva 
obtenida, pero no afectaría  la pendiente, al menos cuando  los niveles  sonoros del 
tono se mantienen en la zona lineal de la respuesta coclear (Plack y Skeels 2007). 
Aquí se plantea un experimento orientado a evidenciar un posible efecto del MOCR 






respectivamente.  Además,  se  realizó  un  experimento  control  con  el  objeto  de 
verificar que el CWN utilizado no activa el MEMR. 
Materiales y métodos 
La  tarea  consiste  en medir  el  umbral  absoluto  de  detección  de  un  tono  puro  en 
presencia y ausencia de CWN. En una primera prueba, se midió el umbral para tonos 
puros  de  frecuencia  500  Hz  y  4000  Hz,  con  una  duración  de  40  y  10  ms, 
respectivamente, y con  rampas de entrada/salida de  tipo coseno de 20 y 5 ms de 
duración, respectivamente (es decir, los tonos no tenían meseta). La duración para el 
tono  de  500  Hz  fue  mayor  a  fin  de  evitar  dispersión  de  energía  a  nivel  de  la 
membrana basilar que pudiera dificultar  la  interpretación de  los resultados. En una 
segunda prueba, se midió el umbral absoluto de detección de tonos puros de 500 Hz 
y 4000 Hz en función de la duración de los tonos. Se emplearon duraciones entre 10 














realizó  una  audiometría  en  ambos  oídos,  con  anterioridad  a  su  inclusión  en  el 
estudio.  En  la  primera  prueba,  participaron  los  sujetos  S1,  S2,  S3,  S4,  y  S5;  en  la 




alternativa y elección  forzosa  (2AFC). Se presentó una  secuencia de dos estímulos 
sonoros  a  través  de  auriculares  acompañados  de  dos  estímulos  luminosos  en  un 
monitor de ordenador: en uno de los dos estímulos se presentaba el tono sonda; el 
otro  estímulo  contenía  silencio.  Se  instruyó  al  sujeto  para  indicar  cuál  de  los  dos 
estímulos contenía el tono sonda. Al sujeto se le informó si su respuesta fue acertada 
o  no  tras  cada  presentación  (es  decir,  se  le  dio  feedback) mediante  información 
visual en la pantalla del ordenador. El intervalo temporal entre los dos estímulos fue 
de  500 ms.  El  tono  sonda  se  presentó  en  el primer  o  en  el  segundo  estímulo  de 
forma  aleatoria.  Durante  la  prueba,  el  nivel  del  tono  varió  de  acuerdo  a  un 
procedimiento adaptativo de dos aciertos‐baja y un fallo‐sube, para estimar el punto 
del 71 % de aciertos de la función psicométrica (Levitt 1971). Los cambios en el nivel 
sonoro del  tono sonda  fueron de 6 en 6 dB hasta el  tercer cambio de dirección, a 
partir  del  cual  los  cambios  fueron  de  2  en  2  dB.  El  umbral  absoluto  del  tono  se 
obtuvo  promediando  los  niveles  sonoros  de  los  últimos  12  puntos  de  cambio.  El 
registro se desechó cuando  la desviación estándar de esos 12 puntos excedió de 6 
dB.  Se  obtuvieron  un  mínimo  de  tres  umbrales  válidos  para  cada  condición.  El 
promedio  de  estos  tres  valores  representa  el  umbral  promedio  final  para  cada 
duración del tono. Cuando la desviación estándar de los tres valores superó los 6 dB, 














sonoro  de  un  tono  sonda  de  distintas  frecuencias  en  presencia  y  en  ausencia  de 
CWN. Un potencial  factor de  confusión  sobre  el nivel de presión  sonora del  tono 
medido  en  el  canal  auditivo  es  la  presencia  de  una  SFOAE  generada  por  el  tono 
sonda en el  interior del oído. Para evitar este  factor de  confusión,  se presentó un 
tono  supresor  de  frecuencia  110  Hz  sobre  la  frecuencia  el  tono  de  sonda  y  de 
intensidad 15 dB sobre el tono de sonda para suprimir  la contribución de  la SFOAE 
[véase (Lilaonitkul y Guinan 2009a)]. Se emplearon tonos de sonda entre 396 y 4000 







ms.  Durante  la  medición  los  sujetos  estuvieron  cómodamente  sentados  en  una 





SPL  del  tono  de  sonda  entorno  a  la  frecuencia  de  500  Hz  ni  a  la  de  4000  Hz 
(destacadas por las áreas sombreadas en la figura). Se puede concluir, por tanto, que 







Figura  2.1.  Variación  de  la  admitancia 
de  un  tono  sonda medido  en  el  canal 
auditivo producto del CWN. Cada curva 
ilustra  los  resultados de un  sujeto o el 
promedio.  El  cambio  se  expresa  como 
el  nivel  medido  en  el  CAE  sin  CWN 
menos  el  nivel medido  con  CWN.  Un 
valor  negativo  indica  que  el  CWN 
incrementa  la  impedancia  del  oído 
medio,  presumiblemente  por 
activación  del  reflejo MEM.  Las  áreas 
sombreadas  ilustran  los  rangos  de 






casos,  se  observa  un  leve  incremento  del  umbral  en  presencia  de  CWN.  En 
promedio, el incremento es levemente mayor en 500 Hz que en 4000 Hz (2.2 y 1 dB, 
respectivamente). Sin embargo, este incremento no es significativo en ninguna de las 






Figura  2.2.  Efecto  del  CWN  sobre  el 
umbral  absoluto  de  detección  de 
tonos puros de 500 Hz  y 4000 Hz de 
40  y  10  ms  de  duración, 
respectivamente.  Las  barras  de  error 
ilustran una desviación estándar. 
La Fig. 2.3 muestra el efecto del CWN sobre los umbrales absolutos de detección de 

















































































que  en  4000  Hz.  Para  realizar  un  análisis  cuantitativo,  se  ajustó  una  función 
logarítmica de tipo y=aln(x)+b por el método de mínimos cuadrados a  las series de 
datos individuales (resultados no mostrados) y a la serie promedio (líneas continuas 
en  la  Fig.  2.3).  No  se  observaron  diferencias  estadísticamente  significativas  en  la 
pendiente  de  las  funciones  ajustadas  a  los  datos  obtenidos  con  y  sin  CWN  en 
ninguna de  las dos  frecuencias. Es decir, como se puede observar en  la Fig. 2.3, el 
CWN desplazó la curva hacia niveles umbrales mayores de manera similar para todas 
las duraciones de tono sonda, tanto en la frecuencia de 500 Hz como de 4000 Hz. En 




fue  de  3.45  y  0.07  dB  en  500  y  4000  Hz,  respectivamente.  El  incremento  en  b 
estimado a partir del ajuste a los datos promedio resulto ser de 1.79 y 0.55 dB a 500 
Hz  y  4000  Hz,  respectivamente.  A  pesar  de  la  clara  tendencia,  ninguno  de  estos 
incrementos resultó estadísticamente significativo. Dicho esto, sin embargo, el efecto 
del  CWN  resultó  significativo  al  promediar  los  umbrales medidos  para  todas  las 
duraciones, tanto en la frecuencia de 500 Hz (p =0.00012, prueba‐t pareada de una 
cola) como en 4000 Hz (p = 0.000023, prueba‐t pareada de una cola). Además, como 
muestra  la  Fig.  2.3,  existen  varias  duraciones  en  las  que  la  diferencia  entre  los 








Figura  2.3.  Efecto  del  CWN  sobre  el 
umbral absoluto de detección de  tonos 
puros  de  diferente  duración.  El  panel 
superior  e  inferior  muestra  los 
resultados promedios para la frecuencia 
de  500 Hz  y  4000 Hz  respectivamente. 
Los  símbolos  representan  los  valores 
promedios  en  ausencia  y  presencia  de 
CWN  como  se  indica  en  la  leyenda del 
panel  superior.  Las  líneas  representan 
funciones  logarítmicas  ajustadas  por 
mínimos  cuadrados  a  los  datos.  Las 
ecuaciones de cada panel representan la 
función  de  ajuste  para  cada  curva  de 
acuerdo  al  color  que  representan.  Las 
barras  de  error  ilustran  una  desviación 
estándar. Los símbolos vacíos indican las 
frecuencias  en  que  se  observa  una 
diferencia  estadísticamente  significativa 





tono.  La  magnitud  del  incremento  es  mayor  en  500  Hz  que  en  4000  Hz. 
Considerando  que  el  experimento  control  de  la  activación  del  MEMR  (Fig.  2.1) 
muestra que  este  reflejo no  se  activa para  el  rango de  frecuencias  estudiadas,  es 
posible  concluir  que  el  efecto  del  CWN  ocurre  por  la  activación  del  MOCR 
contralateral. 
Al  comparar el umbral de un  tono de  sonda en presencia y en ausencia de CWN, 
parece  lógico pensar que  la ventana temporal de análisis (ventana de  integración o 























































probablemente  a  la  activación  del  MOCR.  Estos  conceptos  son  ampliamente 
compatibles con la literatura científica descritos en el Capítulo 1. 
Es importante destacar que el número de sujetos evaluados es reducido. Esto podría 
explicar  la  ausencia  de  diferencias  significativas  entre  los  niveles  de  las  curvas 
presentadas  en  la  Fig.  2.3.  Asimismo  es  posible  pensar  que  incrementando  el 
número de sujetos  las diferencias estadísticamente significativas entre  los umbrales 
del tono sonda se extienda a todas las duraciones. Por lo tanto, se hace necesario en 
un  futuro,  realizar  los  experimentos  presentados  en  este  capítulo  a  una muestra 
mayor de sujetos. 
Conclusiones 

















Esta  característica  le  permite  al  sistema  auditivo  percibir  y  codificar  de  manera 
adecuada  un  rango  muy  amplio  de  intensidades  acústicas.  Diversos  estudios 
fisiológicos  en  mamíferos  han  estudiado  el  efecto  de  la  activación  del  haz 
olivococlear  sobre  la  curva de entrada/salida  (IOC) de  la  cóclea  (Cooper  y Guinan 
2006; Dolan et al. 1997; Guinan y Cooper 2008; Murugasu y Russell 1996; Russell y 
Murugasu  1997)  y  sobre  las  fibras  del  nervio  auditivo  (Guinan  y  Gifford  1988a; 
Guinan y Gifford 1988b). Estos estudios han evidenciado un efecto de reducción de 
la  ganancia  coclear  cuya  magnitud  depende  del  nivel  sonoro:  la  reducción  de 
ganancia es mayor a niveles sonoros bajos que a niveles sonoros altos. Además, se 
ha  observado  que  en  una  situación  de  ambiente  ruidoso,  las  fibras  del  nervio 
auditivo  reducen  su  rango dinámico  incrementando  su umbral  y disminuyendo  su 
umbral de saturación. Sin embargo, la activación del sistema olivococlear restituye el 
rango  dinámico  de  la  respuesta  neuronal  (Kawase  et  al.  1993; Winslow  y  Sachs 





como  la  técnica  de  las  “curvas  de  enmascaramiento  temporal”,  o  técnica  TMC 





(denominado  máscara)  enmascare  a  un  tono  puro  breve  (denominado  sonda  o 
señal)  que  se  presenta  seguido  de  la máscara.  La  representación  gráfica  del  nivel 
umbral  de  la máscara  en  función  del  intervalo  temporal  de  separación  entre  la 
máscara  y  la  sonda  se denomina  TMC.  La pendiente de una  TMC  representa, por 
tanto, la tasa de recuperación del enmascaramiento post‐estimulatorio. 
En esta  técnica,  se emplean  sondas breves y cuyo nivel  sonoro está  fijo  solo unos 
pocos  decibelios  por  encima  del  umbral  absoluto  de  detección  de  la  sonda.  Se 
supone  que  el  umbral  de  enmascaramiento  ocurre  cuando  el  cociente  entre  la 
excitación que producen  la máscara y  la señal en  la región coclear sintonizada a  la 
frecuencia de  la  señal  excede  un  cierto  valor  crítico,  diferente  para  cada  sujeto  y 
región  de  frecuencia  (Oxenham  y  Moore  1994).  El  nivel  umbral  de  la  máscara 
aumenta  a  medida  que  aumenta  el  intervalo  temporal  máscara‐sonda.  Así,  la 
pendiente de la TMC refleja simultáneamente dos contribuciones: (1) el incremento 
de la excitación coclear (mecánica) de la máscara en la región coclear sintonizada a la 
frecuencia de  la  sonda  y, por  tanto,  la  compresión  coclear  a  la que está  sujeta  la 






coclear  y  reflejaría  únicamente  la  tasa  de  recuperación  post‐coclear  del 
enmascaramiento  post‐estimulatorio.  A  la  TMC  obtenida  en  esta  condición  se  le 
denomina TMC de  referencia  lineal. Suponiendo que  la  tasa de  recuperación post‐
mecánica  del  enmascaramiento  post‐estimulatorio  es  independiente  del  nivel 
sonoro, de  la frecuencia de sonda (Lopez‐Poveda y Alves‐Pinto 2008; Lopez‐Poveda 




máscara en  la  región  coclear de  la  sonda,  representando  gráficamente  los niveles 
sonoros de la TMC de referencia lineal frente a los niveles sonoros de cualquier otra 
TMC emparejados por intervalos máscara‐sonda (Nelson et al. 2001). 
El  estudio  de  la  tasa  de  recuperación  del  enmascaramiento  post‐estimulatorio 
permite, por  lo tanto,  inferir  la  función de entrada‐salida del receptor auditivo y  la 
compresión coclear, que no pueden ser obtenidas con  técnicas  fisiológicas directas 
ya que estas últimas son  invasivas. Diversos estudios han evidenciado un efecto del 
MOCR  ipsilateral  sobre  la  tasa  de  recuperación  del  enmascaramiento  post‐
estimulatorio;  efecto  probablemente mediado  por  una  reducción  de  la  ganancia 









activación cambia  la respuesta coclear, y 2) que  las  fibras del haz MOC pueden ser 
activadas  por  estimulación  acústica  contralateral,  es  posible  suponer  que  el  CWN 
cambiará la tasa de recuperación del enmascaramiento post‐estimulatorio afectando 
al componente de compresión  (mecánico) pero no a  la  tasa de  recuperación post‐
mecánica del enmascaramiento post‐estimulatorio.  
En el presente capítulo, se investiga el efecto del CWN sobre la tasa de recuperación 
del enmascaramiento post‐estimulatorio  y  la  compresión para una  región  apical  y 
una  basal mediante  la medición  de  TMCs  con  sondas  de  500  Hz  y  de  4000  Hz, 
respectivamente, en presencia y ausencia de CWN. Además, se evalúa el efecto del 
CWN sobre la tasa de recuperación post‐mecánica comparando la pendiente de una 





Como  sugieren  los  resultados del Capítulo 2, el CWN podría disminuir  la ganancia 
coclear. Por tanto, si se utilizara un tono sonda con idéntico nivel sonoro (en dB SPL) 
en las condiciones con y sin CWN, la excitación coclear provocada por la sonda sería 
menor  en  la  primera  condición.  Para  evitar  esta  situación  y  con  el  fin  de  realizar 
mediciones en condiciones de igual excitación, primero se midió para cada sujeto el 
umbral de detección de la sonda en presencia y en ausencia de CWN y, después, al 
medir  las  TMCs,  se  utilizó  un  nivel  de  la  sonda  10  dB  por  encima  del  umbral 
correspondiente. Con este procedimiento, la potencial reducción de ganancia coclear 











minimizar  los  efectos  de  “escucha  fuera  de  frecuencia”  (off‐frequency  listening) 







Figura  3.1.  Representación  esquemática  de  los  parámetros  de  estimulación  utilizados  en  la 
medición de  las  TMCs. Obsérvese que  los  colores de  la  ilustración no  siguen  la  convención 
habitual.  Es  decir,  el  ruido  contralateral  (ilustrado  en  rojo)  se  presentó  siempre  en  el  oído 
izquierdo mientras que la TMC se midió siempre en el oído derecho. 
La  TMC  de  referencia  lineal  se midió  empleando  una  sonda  de  4000  Hz  y  una 
máscara  de  1600  Hz  (Lopez‐Poveda  y  Alves‐Pinto  2008).  Esta  referencia  lineal  se 
midió tanto en presencia como en ausencia de CWN, para evaluar el efecto del CWN 
sobre  la  tasa  de  recuperación  post‐mecánica  del  enmascaramiento  post‐
estimulatorio y también para inferir las IOC psicoacústicas. 
Los estímulos fueron generados digitalmente (frecuencia de muestreo de 44100 Hz) 
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estímulo  de  forma  aleatoria  y  se  pidió  al  sujeto  que  indicara  cuál  de  los  dos 
estímulos contenía el tono sonda. El nivel de la máscara cambió durante la prueba de 
acuerdo a un procedimiento adaptativo. Es decir, el nivel sonoro de la máscara subió 
tras  dos  aciertos  consecutivos  del  sujeto  y  bajó  tras  un  fallo.  De  esta  forma,  se 
obtuvo el umbral de enmascaramiento como el nivel sonoro de la máscara al cual el 
sujeto percibe la sonda de forma correcta el 71 % de las ocasiones (Levitt 1971). Los 
cambios en el nivel de  la máscara  fueron de 6 en 6 dB hasta el  tercer  cambio de 




condición.  El  promedio  de  estos  tres  valores  representa  el  umbral  promedio  final 
para cada frecuencia de máscara. Cuando  la desviación estándar de  los tres valores 
superó los 6 dB, se obtuvo una o varias nuevas medidas y se agregaron al promedio. 
En  los  casos en que no  se  logró obtener un mínimo de  tres medidas  validas  (con 
menos  de  6  dB  de  desviación  estándar  en  cada medición  y menos  de  6  dB  de 
desviación  estándar  entre  las  mediciones),  los  se  consideraron  inválidos  y  se 
descartaron. Cada una de las TMCs se obtuvo en presencia y en ausencia de CWN. A 




Los  umbrales  de  los  tonos  sonda  se  midieron  usando  los  procedimientos  y 
equipamiento  descritos  en  el  Capítulo  2.  Los  valores  obtenidos  en  presencia  y 
ausencia de CWN se muestran en la Tabla 3.1. 
Tabla 3.1. Umbrales individuales de los tonos sonda (en dB SPL). Obsérvese que para algunos 
sujetos,  el  umbral  es  idéntico  con  y  sin  CWN.  Obsérvese  que  estos  valores  son  los 
representados en la Fig. 2.2. 
  500 Hz  4000 Hz 
  Sin CWN  Con CWN  Sin CWN  Con CWN 
S1  16  18  17  17 
S2  14  14  23  23 
S3  16  16  21  21 
S4  12  18  14  18 
S5  12  15  13  14 
 
Ajuste de las TMCs 







(Johannesen  y  Lopez‐Poveda 2008;  Johannesen  y  Lopez‐Poveda 2010).  Los  valores 
predichos  por  las  funciones  resultantes  se  emplearon  en  lugar  de  los  datos 
experimentales en el análisis subsiguiente.  
Obtención de las IOC psicoacústicas a partir de las TMCs 
Las  IOC psicoacústicas se  infirieron  representando gráficamente  los umbrales de  la 
TMC  de  referencia  lineal  en  función  de  los  umbrales  de  cualquier  otra  TMC 
emparejados por intervalos máscara‐sonda (Nelson et al. 2001). Con el fin de estimar 
la  IOC  en  el mayor  rango  de  niveles  de  entrada  posibles,  en  caso  necesario  los 





umbral de retorno a  la  linealidad, el grado de máxima compresión y  la compresión 
media.  El  umbral  de  compresión  y  el  de  retorno  a  linealidad  se  definieron 
arbitrariamente como los niveles sonoros de entrada a los que la pendiente de la IOC 
se  hizo  igual  a  0.6  dB/dB,  siendo  el  umbral  de  compresión  el menor  de  ambos 
niveles. El grado de máxima compresión se definió como el mínimo de la pendiente 
de la IOC (en dB/dB). El grado de compresión promedio se definió como el promedio 
la  pendiente  de  la  IOC  en  el  rango  de  niveles  de  entrada  entre  el  umbral  de 
compresión y el de retorno a la linealidad. En algunos casos,  la pendiente de la IOC 
fue  siempre  menor  que  0.6  dB/dB  en  todo  el  rango  de  niveles  de  entrada 








Una suposición  implícita en  la obtención y el análisis de  las IOCs es que el CWN no 
afecta  a  la  tasa  de  recuperación  post‐mecánica  del  enmascaramiento  post‐
estimulatorio.  Esta  suposición  se  comprobó  experimentalmente  comparando  la 
pendiente  de  una  misma  TMC  de  referencia  lineal  obtenida  en  presencia  y  en 
ausencia de CWN (que no están afectadas por la compresión). Los procedimientos y 










embargo,  podría  ocurrir  que  las máscaras  involucradas  en  las mediciones  de  las 







utilizado puede  generar  sin presentar una distorsión  significativa. En este  caso,  se 





































































































Si  el  CWN  activase  de manera  significativa  en MEMR,  esto  podría  interferir  en  la 
interpretación de los resultados pues los efectos del MEMR se pueden confundir con 
los del MOCR. El objetivo de este experimento control fue descartar esta posibilidad. 
La Fig. 3.2A  (reproducida de  la Fig. 2.1) demuestra que el CWN  (de 60 dB SPL) en 
combinación con  tonos de 40 dB SPL no altera  la admitancia del oído medio en el 
rango de  frecuencias  involucradas en  la obtención de  las TMCs  (destacadas por  las 
áreas  sombreadas).  Por  lo  tanto,  el  CWN  en  combinación  con  tonos  de  baja 
intensidad no activa el MEMR. La Fig. 3.2B muestra los resultados correspondientes 
empleando tonos de 80 dB SPL, vale decir, tonos que podrían activar el reflejo MEM 
por  sí  solos  o  en  combinación  con  el  CWN.  En  este  último  caso,  el  CWN 
posiblemente activa el MEMR en  los sujetos S1 y S5. Sin embargo,  la magnitud de 
este efecto es muy pequeña (< 1 dB) y ocurre en un rango de frecuencias (entre 1000 

























































































ajusta una  línea  recta a  los datos,  la pendiente de  las  líneas ajustadas a  los datos 
obtenidos con y sin CWN para los 5 sujetos es prácticamente idéntica (0.13 and 0.14 
dB/ms,  respectivamente).  Esta  diferencia  no  es  estadísticamente  significativa  (p  = 
0.16, N = 5, prueba  t pareada de una  cola). Esto  sugiere que el CWN no  tiene un 
efecto  sobre  la  tasa  de  recuperación  post‐coclear  del  enmascaramiento  post‐
estimulatorio y, por lo tanto, que cualquier efecto del CWN sobre las otras TMCs se 
deberá  probablemente  a  que  el  CWN  modifica  la  cantidad  de  compresión. 
Considerando  que  las  fibras  eferentes  del  haz  LOC  inervan  a  fibras  aferentes  del 
nervio auditivo, si el CWN activase las fibras LOC, el CWN podría cambiar la tasa de 




Las  Figs.  3.4  y  3.5  ilustran  las  TMCs  obtenidas  en  presencia  (círculos  rojos)  y  en 
ausencia  (cuadrados  azules)  de  CWN,  para  sondas  de  4000  y  500  Hz, 
respectivamente.  Cada  columna muestra  los  resultados  para  un  sujeto  distinto  y 











Esta  inconsistencia  en  los  resultados  podría  deberse  a  la  distinta  condición  de 
excitación en  la que  fueron medidas  las TMCs en presencia y ausencia de CWN. Es 
importante  insistir  en  que  se  intentó  medir  las  TMCs  en  condiciones  de  igual 
excitación del  tono sonda. Es decir, el nivel de  tono sonda en dB SPL  fue diferente 
con y sin CWN e  igual a 10 dB sobre el umbral del  tono medido en cada caso. Sin 
embargo,  la  Tabla  3.1 muestra  que  el  umbral  del  tono  sonda  fue  prácticamente 








Asumiendo  que  el  CWN  disminuye  levemente  la  ganancia  para  500  Hz  (véase  el 
Capítulo  2),  el  nivel  de  excitación  causado  por  la  sonda  pudo  ser  menor  en  la 
condición con CWN que en la condición sin CWN en estos sujetos. En otras palabras, 
es  posible  e  incluso  probable,  que para  este  grupo  de  sujetos  las  TMCs  se  hayan 
medido de forma efectiva en condiciones de igual nivel SPL (iso‐SPL) y distinto nivel 



















puede  observarse  en  la  Fig.  3.7.  La  Tabla  3.2 muestra  los  valores  que  pudieron 
obtenerse (para cada sujeto y cada frecuencia) del umbral de compresión, el umbral 
de retorno a  la  linealidad,  la pendiente mínima y  la pendiente media obtenidos en 
presencia  y en  ausencia de CWN, para esta  frecuencia de 500 Hz. Obsérvese que 
cuanto mayor  es  la  pendiente  de  la  IOC, menor  es  el  grado  de  compresión. Una 
dificultad encontrada al momento de analizar  las  IOCs es que en algunos casos no 
fue posible obtener  los umbrales de compresión y/o de retorno a  la  linealidad por 






zona de  compresión. No  representan, por  tanto,  valores umbrales.  Los precedidos 
por el símbolo ‘<’ indican que el umbral de compresión estaba por debajo del valor 
mostrado y  los precedidos por  ‘>’  indican que el umbral de  retorno a  la  linealidad 
estaba  por  encima  del  valor  indicado.  Así,  al  compararlos  con  su  contrapartida 
(mismo  sujeto, misma  frecuencia,  pero  diferente  condición)  entregan  información 







fue 67.7 dB SPL y que a ese nivel  sonoro  todavía había  compresión. Por  tanto, es 
muy probable que el verdadero umbral de compresión (que no se pudo obtener con 
esta  técnica)  fuese  <67.7  dB  SPL,  valor  que  es  inferior  al  umbral  de  compresión 
obtenido con CWN (80.1 dB). Es decir, en este caso, pese a no obtener el verdadero 
umbral de  compresión para  las dos  condiciones,  sí es posible  señalar que el CWN 
incrementó el umbral de compresión. 
Los  resultados de  la  Tabla 3.2  reflejan una  clara  tendencia  a un  incremento en el 
umbral de compresión en la condición con CWN en todas las frecuencias. También se 
observa una tendencia a una disminución del umbral de retorno a  la  linealidad con 
CWN.  Estos  resultados  (incremento  del  umbral  de  compresión  y  disminución  del 
umbral de retorno a la linealidad) son compatibles con una disminución del rango de 
niveles  sonoros  en  el  cual  la  IOC  está  sujeta  a  compresión.  Vale  decir,  el  CWN 
produce una reducción del rango dinámico de la compresión.  
La  Tabla  3.2  muestra  además  una  marcada  tendencia  a  una  disminución  de  la 
pendiente mínima y de  la pendiente media producto del CWN. Este efecto ocurre 
para  todas  las  frecuencias.  Para  350,  450  y  500  Hz,  fue  posible  obtener  estas 
variables para  los cinco sujetos,  tanto en presencia como en ausencia de CWN. En 
estos  casos,  las  diferencia  entre  la  pendiente  mínima  fue  estadísticamente 
significativa en las tres frecuencias (p < 0.005, prueba t pareada de una cola, N=5). La 
diferencia  en  la  pendiente media  fue  significativa  a  450  Hz  (p  <  0.005,  prueba  t 
pareada de una cola, N=5). En general, estos resultados sugieren que el CWN tiende 
a aumentar la pendiente de las IOCs, es decir, a reducir el grado de compresión. 
En  resumen,  el  CWN  en  general  incrementa  el  umbral  de  compresión,  reduce  el 








Figura 3.4. Efecto del CWN  sobre  las TMCs para un  tono  sonda de 4000 Hz. Cada  columna 
muestra las TMCs para un mismo un sujeto y cada panel las TMCs para una misma frecuencia 
de máscara, tal y como se  indica en  la esquina superior  izquierda de  la primera columna. Los 
símbolos  rojos  y  azules  ilustran  las  TMCs  medidas  en  presencia  y  en  ausencia  de  CWN, 
respectivamente.  Las  barras  de  error  ilustran  una  desviación  estándar.  Las  líneas  continuas 
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Figura  3.6.  Efecto  del  CWN  sobre  las  IOC  inferidas  para  un  tono  sonda  de  4000  Hz.  Cada 
columna muestra  las  IOCs para un mismo un  sujeto y cada panel  las TMCs para una misma 
frecuencia de máscara,  tal  y  como  se  indica  en  la  esquina  superior  izquierda de  la primera 
columna. Los símbolos rojos y azules ilustran las IOCs inferidas en presencia y en ausencia de 
CWN, respectivamente. Las líneas continuas ilustran las IOCs inferidas a partir de las funciones 
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linealidad  (dB  SPL),  la mínima  pendiente  de  la  IOC  (dB/dB)  y  la  pendiente media  (dB/dB). 
Obsérvese  que  cuanto mayor  es  la  pendiente, menor  es  la  compresión.  Las  celdas  vacías 
ilustran valores que no pudieron obtenerse por estar  fuera del  rango de niveles  sonoros de 
entrada. d.i.: ilustran valores que no pudieron obtenerse por no disponer de suficientes puntos 
para ajustar  la TMCs con  las  funciones matemáticas elegidas  (véase  la sección de Métodos). 
n.m.: no disponible porque  la TMC correspondiente no se midió. n.a.: no aplicable porque  la 
IOC correspondiente es recta con pendiente constante. 
  Umbral compresión  Retorno linealidad Pendiente mínima Pendiente media
  sin CWN  con CWN  sin CWN con CWN sin CWN con CWN sin CWN  con CWN
250 Hz       
S1  62.8  67.3  89.4 88.5 0.05 0.12 0.15  0.29
S2    71.9  >94.6 78.8 0.34 0.40 0.42  0.48
S3  d.i.  69.3  d.i. d.i. 0.22 d.i.  0.31
S4  <67.7  80.1  0.26 0.14 0.32  0.35
S5  n.a.  n.a.  n.a. n.a. 1.00 1.00 1.00  1.00
350 Hz       
S1  52.5    0.04 0.29 0.13  0.29
S2  <60.4  61.5  91.0 81.3 0.21 0.39 0.34  0.47
S3  <57.6  59.6  86.0 >88.2 0.13 0.35 0.25  0.38
S4  57.9    0.13 0.20 0.33  0.22
S5  n.a.  61.3  n.a. 74.1 0.64 0.45 0.64  0.50
450 Hz       
S1  42.5  41.8  86.6 73.0 0.03 0.14 0.11  0.28
S2  44.1  56.3  >92.8 89.8 0.13 0.30 0.26  0.41
S3  <42.2  45.0  0.13 0.19 0.13  0.31
S4  40.6  49.0  0.20 0.21 0.31  0.32
S5      73 >92.2 0.02 0.30 0.26  0.37
500 Hz       
S1      0.04 0.22 0.08  0.26
S2      92.3 77.1 0.21 0.26 0.32  0.40
S3      0.09 0.18 0.20  0.23
S4  29.2  41.6  77.3 53.2 0.23 0.30 0.33  0.41
S5      58.4 >87.2 0.18 0.20 0.36  0.24
525 Hz       
S1  <33.9  38.5  0.04 0.04 0.08  0.21
S2      91.1 85.2 0.15 0.24 0.27  0.34
S3  <28.5  31.0  92.8 >93.7 0.08 0.11 0.20  0.25
S4  n.m.  n.m.  n.m. n.m. n.m. n.m. n.m.  n.m.
S5      93.0 83.5 0.26 0.20 0.34  0.36
550 Hz       
S1      0.06 0.09 0.09  0.24
S2  d.i.    d.i. 86.8 d.i. 0.26 d.i.  0.36
S3      0.06 0.10 0.16  0.16
S4  n.m.  n.m.  n.m. n.m. n.m. n.m. n.m.  n.m.









Figura  3.8.  Efecto del CWN  sobre  las  IOCs para  la  sonda de  500 Hz.  Se muestran  las  IOCs 
promedio de  los tres sujetos (S1, S2 y S3) en  los que  las TMCs se tomaron utilizando sondas 
con  prácticamente  idénticos  niveles  SPL  en  presencia  y  en  ausencia  de  CWN.  Cada  panel 
muestra  las IOCs para un frecuencia de máscara, tal y como se  indica en  la esquina superior 







el  supuesto de que esta  referencia  lineal no está afectada por  la compresión, este 
resultado  sugiere que:  i)  la estimulación acústica  contralateral no altera  la  tasa de 
recuperación neural; y  ii) este resultado combinado con el hecho de que el CWN sí 
tiene  un  efecto  sobre  otras  TMCs  obtenidas  con  frecuencias  de  máscara  más 




























































levemente,  disminución  que  probablemente  no  pudo  detectarse  por  nuestro 
método  adaptativo.  Asumiendo  que  el  enmascaramiento  se  produce  cuando  se 
sobrepasa una  cierta  relación de  excitación máscara/sonda  y que  esta  relación  es 
constante y no varía producto de  la activación del MOCR, entonces al disminuir el 





con el objetivo de obtener una  igual excitación del  tono  sonda en presencia  y en 




sonda  es  virtualmente  idéntico  con  y  sin  CWN,  el  nivel  de  excitación  que  debe 
generar  la máscara  es  también  idéntico  en  ambas  condiciones. Para  conseguir un 







En  resumen,  es  posible  que  a  pesar  de  intentarlo,  no  hayamos  sido  capaces  de 
conseguir tonos sonda que provoquen  idénticos niveles de excitación coclear con y 
sin  CWN.  Esto  demuestra  que  es  difícil  obtener  TMCs  en  condiciones  de  iso‐












condición  de  iso‐SPL  (A)  o  iso‐excitación  (B).  Este  diagrama  se  basa  en  el  modelo 
computacional  descrito  en  el  Capítulo  5  del  efecto  del MOCR  sobre  la  IOC  coclear  para  la 
frecuencia de 500 Hz. Cada panel representa el nivel de excitación relativo sobre el receptor 
auditivo en presencia (línea roja discontinua) y en ausencia (línea azul continua) de CWN. LP y 
L’P  representan  el  nivel  sonoro  del  tono  sonda  en  ausencia  y  en  presencia  de  CWN 
respectivamente.  p  y  p’  representan  la  excitación mecánica  (coclear) producida por  el  tono 
sonda en ausencia y en presencia de CWN, respectivamente. LM y L’M representan el nivel de la 
máscara  necesario  para  enmascarar  al  tono  sonda  en  ausencia  y  en  presencia  de  CWN 
respectivamente. m  y m’  representan el nivel de excitación mecánica que debe provocar  la 
máscara  sobre  para  enmascarar  al  tono  de  sonda  en  ausencia  y  presencia  de  CWN, 
respectivamente  
Es  importante  destacar  que  la  dificultad  para  conseguir  sondas  que  produzcan 






























por  una  linealización  de  la  función  de  entrada/salida  del  receptor  auditivo.  Esta 
linealización  es  provocada  por  un  incremento  del  umbral  de  compresión,  una 
disminución  del  umbral  de  retorno  a  la  linealidad  (lo  que  trae  consigo  una 
disminución del  rango de compresión) y un  incremento de  la pendiente de  la  IOC. 
Este efecto ocurre para todas  las frecuencias de máscara de  la  IOC de 500 Hz. Este 
fenómeno,  podría  ser  el  correlato  psicoacústico  del  efecto  “desenmascarante” 
observado sobre las fibras del nervio auditivo producto de la activación del haz MOC 
en  presencia  de  ruido de  fondo  (Kawase  et  al.  1993; Winslow  y  Sachs  1987).  Los 
resultados  aquí  presentados  son  compatibles  con  lo  observado  en  humanos  por 
(Bhagat  y  Carter  2010),  quienes  observaron  un  incremento  en  el  umbral  de 
compresión de las DPOAE, producto de la estimulación acústica contralateral. 
La  linealización  de  la  IOC  podría  facilitar  la  detección  de  un  estímulo  transitorio, 
mediante una mejoría en  la resolución temporal. Existe evidencia psicoacústica que 
sugiere que esta  función del MOCR es  real. Se ha observado una  relación entre  la 
magnitud del efecto del CWN sobre el umbral de compresión (Bhagat y Carter 2010) 
o la disminución de la amplitud (Micheyl y Collet 1996) y la capacidad de detectar un 




linealización  podría  mejorar  la  resolución  temporal  de  este  estímulo.  Diversos 
estudios se han planteado como objetivo evidenciar este fenómeno, pero con poco o 
ningún éxito. Considerando que los presentes resultados psicoacústicos sugieren que 




1. El  efecto  de  la  estimulación  acústica  contralateral  y,  por  tanto,  del  MOCR 
contralateral,  sobre  la  tasa  de  recuperación  del  enmascaramiento  post‐
estimulatorio es mayor a 500 que a 4000 Hz. 
2. La  estimulación  acústica  contralateral  y,  por  tanto,  el MOCR  contralateral,  no 
altera  la  tasa  de  recuperación  post‐mecánica  del  enmascaramiento  post‐
estimulatorio. 












Los humanos  tenemos  la habilidad  (parcial) de percibir por  separado  los múltiples 
componentes  en  frecuencia  de  un  estímulo  auditivo  complejo.  Esta  propiedad, 
denominada selectividad frecuencial, tiene su origen en la selectividad en frecuencia 
otorgada por la membrana basilar (BM) de la cóclea (Shera et al. 2002) (Evans 2001). 
Esta propiedad, depende del  funcionamiento de  las CCEs  (Robles y Ruggero 2001). 
Las neuronas del haz MOC  inervan y transmiten  información que permite controlar 
la  sensibilidad  y  sintonización  de  la membrana  basilar  Cooper  (Cooper  y  Guinan 
2006;  Murugasu  y  Russell  1996;  Russell  y  Murugasu  1997).  El  reflejo  MOCR 





Moore  (Evans  2001;  Kluk  y Moore  2004;  Lopez‐Poveda  et  al.  2007;  O'Loughlin  y 
Moore 1981; Shera et al. 2002),  incluso  considerando que  se  trata de una  técnica 
psicoacústica  en  donde  están  involucrados  la  mayoría  de  los  componentes  del 
sistema auditivo. Por tanto, el rol y  la  importancia del MOCR contralateral sobre  la 
sintonización coclear humana pueden evaluarse midiendo  la PTC en presencia y en 
ausencia de estimulación acústica contralateral. Algunos estudios han utilizado esta 







la  sonda)  (Kawase  et  al.  2000;  Quaranta  et  al.  2005;  Vinay  y  Moore  2008). 
Aparentemente, este resultado es inconsistente con la evidencia fisiológica de que la 
activación  eferente  afecta  sobre  todo  a  la  punta  de  las  curvas  de  sintonización 
coclear  (Guinan  2006;  Guinan  2010).  De  hecho,  existe  evidencia  psicoacústica  en 
humanos  (Jennings  y  Strickland  2012b;  Jennings  et  al.  2009;  Kawase  et  al.  2000; 
Strickland  2001)  compatible  con  el  efecto  reductor  de  la  ganancia  descrito  en 
experimentos fisiológicos (véase el Capítulo 1). Sin embargo, la magnitud del efecto 
es pequeña y su dirección no es siempre consistente entre los estudios. 
Es  posible  argumentar  que  las  condiciones  usadas  en  los  estudios  psicoacústicos 
previos  son  insuficientes  para  revelar  adecuadamente  el  efecto  del  MOCR 
contralateral. De hecho,  los  estudios  realizados hasta  la  fecha,  se han  enfocado  a 
medir  el  efecto  sobre  las PTCs  a niveles  cercanas  al umbral. Considerando que  el 
efecto eferente sobre  la sintonización dependen del nivel sonoro (Cooper y Guinan 
2006), el efecto de  la estimulación acústica contralateral  sobre  las PTCs podría  ser 
mayor para PTCs medidas en  condiciones  supra‐umbrales. Además,  con una única 
excepción (Vinay y Moore 2008),  los estudios previos se han enfocado en  la región 
de 1000 Hz, donde el MOCR contralateral podría ser menor que a  frecuencias más 
graves  (Francis  y  Guinan  2010;  Lilaonitkul  y  Guinan  2009a;  Lilaonitkul  y  Guinan 
2009b; Lilaonitkul y Guinan 2012). 
El  objetivo  de  este  capítulo  es  caracterizar  el  efecto  de  la  estimulación  acústica 




la  tasa  de  recuperación  post‐mecánica  en  el  enmascaramiento  post‐estimulatorio, 






breve  precedido  de  un  tono  enmascarante  de mayor  duración,  y medir  el  nivel 




el  efecto  del MOCR  contralateral  se  evalúa midiendo  las  PTCs  en  presencia  y  en 
usencia  de  CWN.  El  nivel  del  tono  sonda  se  fijó  unos  pocos  decibelios  sobre  el 
umbral de detección de dicho  tono medido en ausencia de máscara y de CWN. Es 
importante destacar que, por  lo tanto,  las PTCs en presencia y ausencia de CWN se 








en  frecuencia  e  intensidad,  el  umbral  de  la  máscara  depende  directamente  del 
intervalo máscara‐sonda. Por lo tanto, un incremento en el intervalo máscara‐sonda 
facilita  la detección de  la sonda con el consiguiente  incremento en el umbral de  la 
máscara.  Por  lo  tanto,  bajo  el  supuesto  de  que  la  tasa  de  recuperación  neural  es 
independiente  de  la  frecuencia  de  máscara,  es  posible  evaluar  la  sintonización 
coclear  a distintos niveles midiendo PTCs para distintos  intervalos máscara‐sonda. 
Aquí,  se  evalúa  el  efecto  del  CWN  sobre  las  PTCs  a  un  nivel  cercano  al  umbral 
(intervalo máscara‐sonda de 2 ms) y a niveles supra‐umbrales  (intervalos máscara‐
sonda de 10, 30 50 ms). 
La  tasa  de  recuperación  del  enmascaramiento  post‐estimulatorio  se  asume  que 
depende simultáneamente de la respuesta coclear mecánica evocada por la máscara 
y de  la  tasa de  recuperación post‐mecánica de  la excitación  coclear  (Nelson et al. 
2001; Oxenham y Moore 1994). El CWN probablemente altera  la respuesta coclear. 
Por  lo  tanto,  es  razonable  sugerir que puede  cambiar  la  tasa de  recuperación del 
enmascaramiento  post‐estimulatorio  (Krull  y  Strickland  2008).  Una  suposición 
implícita en este esquema de investigación es el CWN no altera la componente post‐
mecánico de la tasa de recuperación del enmascaramiento post‐estimulatorio (véase 





La  Fig.  4.1  muestra  un  esquema  de  los  distintos  parámetros  de  estimulación 
utilizados  para medir  las  PTCs  en  presencia  y  en  ausencia  de  CWN.  Las  PTCs  se 
midieron usando  tonos sonda con  frecuencias de 500 y 4000 Hz. La  intensidad del 
tono sonda fue de 10 dB SL aproximadamente. La duración de la sonda fue de 10 ms, 
con  rampas de ataque/soltura de  tipo coseno de 5 ms duración,  sin meseta. Cada 





Considerando  las  propiedades del  ruido  como  evocador del MOCR  contralateral  y 
para  obtener  una  adecuada  activación  del MOCR  sin  desencadenar  el MEMR,  se 
empleó un CWN de 60 dB SPL  (véase el Capítulo 2 y 3). El CWN 500 ms antes del 






























































referencia  lineal) medidas  con  y  sin  CWN;  las  líneas  continuas  correspondientes 
ilustran  líneas  rectas  ajustadas  a  los  datos  por  el método  de mínimos  cuadrados. 
Como  se  puede  observar,  las  dos  rectas  ajustadas  tienen  prácticamente  idénticas 
pendientes  (0.16  dB/ms)  y  la  diferencia  no  es  estadísticamente  significativa. 
Asumiendo que el efecto del CWN fue evocar el MOCR contralateral, este resultado 




La  Fig.  4.2  sugiere  además  que  el  CWN  reduce  los  niveles  sonoros  de  la  TMC 
referencia  lineal  en  ~1.12  dB.  Esto  es  consistente  con  el  efecto  esperado  por  la 
activación del MOCR contralateral: una reducción de la ganancia coclear que reduce 
la respuesta al tono sonda (Capítulo 3). La magnitud del efecto, sin embargo, no es 
estadísticamente  significativa  ni  consistente  entre  los  sujetos,  de  hecho  es menor 
que el rango mínimo usado en los pasos del procedimiento adaptativo utilizado para 
medir el umbral de máscara (2 dB). Esto sugiere, por tanto, que el CWN no activa el 
MOCR  contralateral  a  4000  Hz  o  bien,  que  su  efecto  sobre  el  tono  sonda  de 
intensidad  fija de 4000 Hz es  tan pequeño que se hace  indetectable por  la  técnica 
empleada. Hay  estudios  fisiológicos  que  demuestran  que  60  dB  SPL  es  suficiente 







Figura  4.2.  Tasa  de  recuperación  post‐
mecánica  del  enmascaramiento  post‐
estimulatorio con y sin CWN. La  frecuencia 
del tono sonda y del tono máscara utilizadas 
son  1600  y  4000 Hz,  respectivamente.  Las 
símbolos  representan  los  umbrales 
promedios  de  las  máscaras.  Las  líneas 
continuas representan un ajuste  lineal a  los 
datos  experimentales  con  sus 
correspondientes ecuaciones. 
Efecto del CWN sobre las PTCs a nivel umbral 
La  Fig.  4.3 muestra  el  efecto  del  CWN  sobre  las  PTCs  para  un  intervalo máscara‐
sonda de 2 ms; una condición que proporciona niveles sonoros cercanos al umbral. 
El CWN no tiene un efecto significativo a 4000 Hz. A 500 Hz, el CWN no cambia  los 
niveles de máscara cercanos a  la  frecuencia de sonda, pero reduce el umbral de  la 
máscara en las dos colas de las PTCs en todos los sujetos. En promedio, la reducción 
(mostrado en  la Fig. 4.6) fue 5.1 y 5.8 dB para  las frecuencias de máscara de 250 y 
600 Hz,  respectivamente, y  fue estadísticamente significativa  (prueba  t pareada de 
una  cola, N = 5; p = 0.001  y p = 0.0024 para  las  frecuencias de 250 Hz  y 600 Hz 




sobre  las PTCs dependiendo de  la  frecuencia del  tono  sonda. A 4000 Hz, el  ruido 
reduce  el  umbral  de  las máscaras  sólo  en  las  colas  de  la  PTC  sin  alterar  el  nivel 
sonoro  en  la  punta  de  la  PTC.  Este  resultado  a  4000  Hz  es  cualitativamente 
consistente con  los presentes  resultados a 500 Hz. En  la  frecuencia de 500 Hz,  sin 
embargo, Vinay y Moore (2008) encuentran que el ruido contralateral incrementa el 
umbral de  la máscara en  la cola de  las frecuencias graves, es decir,  lo opuesto a  los 
resultados del presente experimento. Por otro lado, sin embargo, los resultados de la 
Fig. 4.3 a 500 Hz son cualitativa y cuantitativamente consistentes con los de Kawase 







































medidas  a  nivel  cercano  al  umbral  para 
frecuencias  de  tono  sonda  de  500  Hz 
(izquierda) y 4000 Hz (derecha). Las PTCs 
se  midieron  utilizando  un  intervalo 
máscara‐sonda  de  2  ms  en  presencia 
(círculo  rojo)  y  ausencia  (cuadrado  azul) 
de  CWN.  Los  símbolos  representan  los 
umbrales  de  máscara.  Cada  panel 
muestra  los  resultados para un  sujeto o 
el  promedio,  tal  y  como  se  indica  en  la 
esquina  inferior  izquierda  de  la  primera 
columna. Las barras de error en la última 
fila  ilustran una desviación estándar.  Los 
símbolos  ausentes  corresponden  a 
aquellas  condiciones  en  las  que  no  fue 
posible  obtener  un  mínimo  de  tres 
medidas  válidas  según  los  criterios 
descritos  en  la  sección  “Materiales  y 
métodos”. 
La  discrepancia  entre  los  resultados  de  los  diversos  estudios  puede  reflejar 
diferencias metodológicas. Kawase et al. (2000) utilizaron un ruido de banda ancha 
como  evocador  del MOCR  contralateral  y midieron  las  PTCs  utilizando  ruidos  de 
banda muy estrecha (1/6 octava) como máscaras. Vinay y Moore (2008) utilizaron un 










































































(2000)  emplearon  enmascaramiento  simultáneo  y  post‐estimulatorio.  En  el 
enmascaramiento  simultáneo,  los  umbrales  de  máscara  son  determinados 
parcialmente por la supresión de la excitación del tono sonda por la máscara (Moore 
et al. 1984) y  la cantidad de supresión está  relacionada con  la sensibilidad coclear 
(véase  la  Fig.  11  de  (Ruggero  et  al.  1992).  Además  de  esperar  que  el  MOCR 
contralateral  reduzca  la  sensibilidad  coclear,  podría  también  variar  la  supresión 
coclear en una cantidad  incierta. Es decir, es probable que en el enmascaramiento 
simultáneo el MOCR contralateral reduzca simultáneamente la ganancia coclear y la 
supresión,  y  esto  puede  confundir  en  la  interpretación  de  los  resultados.  La 
supresión afecta  comparativamente más en el ápex que en  la base  (Cooper 1996; 
Robles  y  Ruggero  2001).  Por  tanto,  la  confusión  introducida  por  la  supresión 
afectaría más a los resultados de 500 Hz de Vinay y Moore (2000) que a los de 2000 
Hz de Kawase et al.  (2000). En  los experimentos aquí presentados en esta  tesis se 




ms,  vale  decir,  a  niveles  supra‐umbral,  para  sondas  de  4000  y  500  Hz, 
respectivamente.  Como  se  puede  observar,  el  CWN  no  produce  un  efecto 
significativo en 4000 Hz. A 500 Hz, por el contrario, el CWN reduce el umbral de las 
máscaras. La magnitud de esta reducción se muestra en la Fig. 4.6. Para el intervalo 
de 10 ms,  la reducción es mayor para frecuencias  lejanas de  la frecuencia del tono 
sonda,  en  consonancia  con  el  efecto  del  CWN  sobre  las  PTCs medidas  a  niveles 
cercanos al umbral (serie de 2 ms en la fig. 4.6). Para los intervalos de 30 y 50 ms, el 
CWN reduce el nivel de todas las máscaras de la PTC, sean estas cercanas o lejanas a 
la  frecuencia  de  sonda.  En  promedio,  la  reducción  es mayor  cuanto mayor  es  el 
intervalo máscara‐sonda. El promedio de  la reducción es 2.3, 8.3 y 14.7 dB para  los 
intervalos  de  10,  30  y  50  ms,  respectivamente.  Este  patrón  de  resultados  fue 
prácticamente idéntico para todos los sujetos. 
En resumen, el CWN no afecta a  las PTCs de 4000 Hz. A 500 Hz, por el contrario, el 













4000 Hz.  Las PTCs  se obtuvieron utilizando  intervalos máscara‐sonda de 10, 30 y 50 ms, en 
presencia  (círculo rojo) y en ausencia  (cuadrado azul) de CWN. Los símbolos representan  los 
umbrales de máscara. Cada panel muestra los resultados para cada sujeto o el promedio, tal y 
como  se  indica  en  la  esquina  inferior  izquierda  de  los  paneles  de  la  primera  columna.  Las 
barras  de  error  ilustran  una  desviación  estándar.  Los  símbolos  ausentes  corresponden  a 

















































































umbral, el CWN reduce el nivel sonoro de  las máscaras con frecuencias  lejanas a  la 
frecuencia de  sonda;  ii) para  las PTCs medidas  a nivel  supra‐umbral, el efecto del 
CWN se extiende a todas las frecuencias de máscara. Estos efectos no se deben a la 
activación del MEMR por parte del CWN  (Capítulo 3, Fig. 3.2), al menos cuando se 













































































consistente  con  lo  observado  en  los  Capítulos  2  y  3  y  con  estudios  recientes  en 
humanos  que,  utilizando  la  técnicas  de  OAEs,  observan  un  mayor  efecto  de  la 
activación del MOCR contralateral sobre el umbral de compresión  (Bhagat y Carter 
2010),  la  latencia  de  la  respuesta  coclear  (Francis  y  Guinan  2010),  y  sobre  la 
magnitud del cambio en las SFOAE (Lilaonitkul y Guinan 2009a; Lilaonitkul y Guinan 
2009b)  en  bajas  que  en  altas  frecuencias.  Si  bien  los  presentes  resultados  no 
muestran un efecto significativo a 4000 Hz, no es posible descartarlo. De hecho, los 
presentes  resultados  así  como  los  de  estudios  anteriores muestran  una  pequeña 
evidencia de que el MOCR contralateral en realidad sí tiene un efecto a 4000 Hz. En 
concreto, aquí hemos demostrado que el CWN reduce el promedio de los niveles de 
máscara de  la  referencia  lineal  (Fig. 4.2). Esto es  cualitativamente  consistente  con 
estudios  previos  que  reportan  que  el  ruido  contralateral  reduce  el  nivel  de  las 
máscaras post‐estimulatorias entre una y dos octavas bajo  la frecuencia de un tono 
sonda  de  2000  Hz  (Kawase  et  al.  2000).  La  reducción  aquí  observada  fue,  no 




que  la  sonda  se detecta  el  71% de  las ocasiones  frente  al  50 % de Kawase  et  al. 
(2000)], o la precisión en la medición [aquí hemos utilizados saltos de 2 dB frente a 1 






































contralateral  sí  tiene  un  efecto  a  4000 Hz.  (Guinan  y Gifford  1988b)  evaluaron  el 
efecto  de  la  activación  del  haz  MOC  sobre  fibras  aferentes  del  nervio  auditivo 




Guinan  y  Gifford  son  para  gato mientras  que  los  presentes  resultados  son  para 
humano.  Además,  la  activación  eléctrica  del  MOCR  podría  activar  las  fibras 
involucradas  en  los  reflejos  ipsi‐  y  contra‐laterales. Otra  prueba  de  que  el MOCR 
contralateral actúa sobre la región de 4000 Hz en humanos es que un ruido de banda 
ancha contralateral reduce el nivel de las SFOAE humanas tanto a 500 como a 4000 




MOCR  ipsilateral,  cambia  significativamente  la  ganancia  y  sintonización  coclear  a 
4000 Hz  (Jennings  et  al.  2009).  En  dicho  estudio,  sin  embargo,  no  se  comparó  la 
magnitud  del  efecto  del  precursor  a  500  Hz.  En  todo  caso,  existe  evidencia 
morfológica  que  indica  que  la  proporción  de  fibras  eferentes  involucradas  en  el 




las  PTCs  (Jennings  y  Strickland  2012b).  Aun  así,  si  esto  ocurriese,  el  efecto  sería 
idéntico  para  las  PTCs medidas  en  la  condición  sin  y  con  CWN,  a menos  que  los 
efectos  del MOCR  ipsi  y  contralateral  se  sumen  de  forma  no  lineal.  Esto  último 
parece  improbable;  de  hecho,  existe  evidencia  que  permite  suponer  que  esta  los 




son  compatibles  con  la  reducción  de  la  ganancia  coclear  por  parte  del  MOCR 












1. El CWN  tiene un efecto  sobre  las PTCs, y este efecto es mayor en 500 que en 
4000 Hz 
2. En las PTCs de 500 Hz medidas a nivel umbral, el CWN disminuye el nivel sonoro 
de  las máscaras  con  frecuencias  alejadas  de  la  frecuencia  del  tono  sonda  sin 
alterar  el  nivel  sonoro  de  las máscaras  con  frecuencias  próximas  a  las  de  la 
sonda. 



















una  valiosa  herramienta  al  momento  de  evaluar  el  efecto  del  CWN  sobre  la 
respuesta del receptor auditivo humano, efecto que no podría evaluarse con técnicas 





la  detección  de  la  sonda),  es  lógico  suponer  que  los  datos  psicoacústicos  no 
proporcionan  información  cuantitativa  directa  del  efecto  del  CWN  sobre  las 
propiedades no lineales del receptor auditivo.  
El desarrollo de un modelo de enmascaramiento post‐estimulatorio que esté basado 
en  la fisiología e  incluya  los distintos fenómenos que potencialmente contribuyen a 
las  observaciones  psicoacústicas  (como,  por  ejemplo,  el  enmascaramiento  post‐
estimulatorio, la compresión coclear, o la escucha fuera de frecuencia) permitiría no 
sólo  reproducir  e  interpretar  los  resultados  psicoacústicos,  si  no,  además,  extraer 






























ventana  temporal  representa  la  tasa  de  recuperación  post‐mecánica  del 








moderna  con  control  eferente  (Ferry  y Meddis  2007),  que  aquí  denominaremos 
EDRNL. Este  filtro EDRNL  reproduce el efecto de  la activación del sistema eferente 
sobre  la  respuesta  BM  y  sobre  el  nervio  auditivo  con  la  sola  inclusión  de  un 
atenuador en  la rama no  lineal del filtro DRNL (ATT en  la Fig. 5.1B) (Ferry y Meddis 
2007). 
Otra  novedad  del  presente  modelo  de  enmascaramiento  post‐estimulatorio  con 
respecto al original de Plack et al. (2002), es que intenta reproducir el fenómeno de 
escucha  fuera  de  frecuencia  en  500  Hz.  Cuando  se  utiliza  la  técnica  de 
enmascaramiento  post‐estimulatorio  (por  ejemplo,  para medir  TMCs  o  PTCs),  se 





no es necesariamente aquella que responde con más  fuerza  frente a  la sonda. Por 
ejemplo,  si  la  sintonización  coclear  fuese  asimétrica en  frecuencia  y más estrecha 
que el ancho de banda del tono sonda, entonces la sonda podría detectarse a través 
de una región coclear diferente de  la de  la sonda. Este  fenómeno se conoce como 
“escucha fuera de frecuencia”(Patterson y Nimmo‐Smith 1980). Las PTCs descritas en 
el Capítulo 4 se obtuvieron utilizando una sonda breve (de 10 ms de duración), que 




entre  250  y  850  Hz.  El  banco  de  filtros  local  se  construyó  asumiendo  una 
dependencia lineal entre el valor de cada uno de los parámetros del filtro EDRNL y la 
CF en una escala log‐log, de la siguiente forma: 
log10(val) = s0 + slog10(CF)  ,        (1) 
donde s0 y s son los coeficientes de regresión, y val denota el valor del parámetro del 
filtro  EDRNL  correspondiente.  Este  procedimiento  es  razonable  considerando  que 




et al. 2002)]. El modelo consta de una etapa que  simula  la  respuesta mecánica de  la cóclea 
(consta de un filtro que simula  la respuesta de  los oídos externo y medio, más el filtro DRNL 
con control eferente), seguida de una función cuadrática, seguida de un integrador temporal o 






















































El  modelo  se  implementó  digitalmente  en  el  dominio  temporal  (frecuencia  de 
muestreo  de  44100  Hz)  y  se  evaluó  para  estímulos  y  condiciones  idénticas  a  las 
utilizadas  en  los  experimentos  (véase  la  sección  de  Materiales  y  métodos  del 
Capítulo  4).  Los  parámetros  del  modelo  se  optimizaron  automáticamente  de  la 
siguiente manera.  En  primer  lugar,  se  optimizaron  los  parámetros  del  filtro DRNL 
estándar  (sin atenuación eferente) y de  la  ventana  temporal  con el  fin de  simular 
simultáneamente  las  PTCs  de  4000  Hz  y  la  TMC  de  referencia  lineal medidas  sin 
CWN. Los parámetros de la ventana temporal resultante se utilizaron para todas las 
otras  frecuencias  de máscara  y  condiciones.  Es  decir,  se  asumió  que  la  tasa  de 













Parámetro  S1 S2 S3
EDRNL Rama lineal
Nº filtros GT  2 2 2 
CFlin (Hz)  3971.90 3590.70 3306.80 
BWlin (Hz)  358.85 418.20 318.13 
g  1000.00 299.02 999.17 
LPlin (Hz)  5999.70 5947.50 5993.30 
Nº filtros LP  2 2 2 
EDRNL Rama no lineal
Nº filtros GT   3 3 3 
CFnl (Hz)  4142.60 3946.40 3861.90 
BWnl (Hz)  421.75 474.64 523.10 
a  54574.97 17420.05 54574.97 
b  0.384 0.087 0.347 
c  0.24 0.25 0.25 
LPnl (Hz)  3900.60 4640.00 3753.00 
Nº filtros LP   3 3 3 





se  promediaron  las  respuestas  de  cada modelo  individual  para  compararla  con  el 
promedio de  los  resultados experimentales. Los parámetros  resultantes del EDRNL 








Ec.  (1)  no  afecta  al  parámetro  ATT;  su  valor  fue  idéntico  para  los  filtros  del  banco  local  e 
idéntico al mostrado en esta tabla. 
  S1 S2 S3 
Parámetro  s0  s s0 s s0  s 
EDRNL Rama lineal 
CFlin (Hz)  1.218 0.675 0.850 0.756 1.673  0.513 
BWlin (Hz)  2.918 0.120  3.535 0.183  3.526  0.248 
g  0.472 0.693 2.521 0.0062  0.858  0.622 
LPlin (Hz)  0.749  1.346 1.074  1.372 0.923  1.347 
EDRNL Rama no lineal 
CFnl (Hz)  0.023 0.994 0.073 0.977 0.159  0.953 
BWnl (Hz)  1.907 0.207 1.818 0.197 1.313  0.376 
a  3.382 0 3.900 0 3.803  0 
b  4.654  1.087 2.669  0.568  4.008  0.975 
c  1.176  0.204 0.677  0.024  1.212  0.199 
LPnl (Hz)  1.119 0.742 0.478 0.885 1.127  0.761 
ATT (dB)*  5.06  n/a 6.89  n/a 8.32  n/a 
Resultados 
La  Fig. 5.2 muestra  la TMC de  referencia  lineal  resultante de optimizar el modelo 
para reproducir simultáneamente la TMC de referencia lineal y las PTCs de 4000 Hz. 
Su pendiente es  levemente mayor que  la de  la TMC experimental correspondiente 
(0.22  vs.  0.16  dB/ms)  aunque  la  diferencia  no  fue  estadísticamente  significativa. 
Cabe  destacar  que  el  parecido  entre  las  PTCs  simuladas  y  las  experimentales  fue 
menor cuando la ventana temporal se optimizó para reproducir la TMC de referencia 
lineal independientemente de las PTCs. Esto sugiere que la tasa de recuperación del 
enmascaramiento  post‐mecánico  podría  ser,  en  realidad,  levemente mayor  que  la 
sugerida  por  la  TMC  de  referencia  lineal  experimental.  Esto  tiene  sentido  si  se 
considera que en  la obtención de  las TMCs experimentales se descartaron aquellas 
mediciones que sobrepasaron el nivel máximo de seguridad permitido por nuestro 
sistema (100 dB SPL). Es decir,  la pendiente de  las TMCs de referencia  lineal podría 




Parámetro  S1 S2 S3 
w 0.93 0.92 0.93 
b1 (ms)  0.00168 9.47 6.88 
b2 (ms)  31.32 19.22 31.97 
a (ms)  3.50 3.50 3.50 
k a 500 Hz (dB)  8.01 3.08 5.63 







a  que  a  4000  Hz,  en  promedio,  el  efecto  del  CWN  en  el  modelo  es  un  suave 
incremento  en  la  sensibilidad  coclear;  es  decir,  el  valor  del  parámetro  ATT  fue 
positivo  (+1.12 dB).  Los  valores  individuales del parámetro ATT  se muestran en  la 




Figura  5.2.  Tasa  de  recuperación  post‐
mecánica  del  enmascaramiento  post‐
estimulatorio con y sin CWN. Las frecuencias 
del tono sonda y de la máscara fueron 4000 y 
1600  Hz,  respectivamente.  Los  símbolos  y 
líneas punteadas  ilustran el promedio de  los 
datos  experimentales;  las  barras  de  error 
ilustran  una  desviación  estándar  (datos 
reproducidos  de  la  Fig.  4.2).  Las  líneas 
gruesas  (continua  roja  y  discontinua  azul) 
ilustran los resultados del modelo. 
Las PTCs simuladas con el modelo se  ilustran mediante  líneas en  las Figs. 5.3, 5.4 y 
5.5.  El modelo  reproduce  relativamente  bien  las  PTCs  individuales  y  promedios, 
medidas tanto en presencia como en ausencia de CWN, tanto de manera cualitativa, 
como cuantitativa. El error cuadrático de los ajustes se muestra en la Tabla 5.4. 
Tabla  5.4.  Error  cuadrático  del  ajuste  del modelo  (en  dB)  para  los  distintos  sujetos  (o  el 
promedio) y  las diferentes condiciones. En 4000 Hz, el error  incluye el error del ajuste de  las 
PTCs y de la TMC de referencia lineal. 
Frecuencia  Condición  S1 S2 S3 Promedio 
500 Hz  sin CWN  5.37 4.77 4.79 3.60 
  con CWN  5.69 4.79 5.65 2.70 
4000 Hz  sin CWN  4.54 4.55 3.77 2.99 
  con CWN  5.65 5.15 5.14 3.27 




la  reducción  del  nivel  sonoro  de  las  máscaras  se  hace  extensiva  a  todas  las 
frecuencias conforme se incrementa el intervalo máscara‐sonda (Figs. 5.4 y 5.5). 






























cuando  se  considera  que  el  único  parámetro  que  se  modifica  para  simular  la 
respuesta del CWN es el atenuador eferente  (ATT).  Los valores de este parámetro 
para  los diferentes sujetos se muestran en  la última fila de  las Tablas 5.1 y 5.2. Los 
valores  medios  fueron  6.76  y  +1.12  dB  a  500  y  4000  Hz,  respectivamente.  La 
diferencia entre estos valores fue significativa (p=0.0098, N=3, prueba t pareada de 
dos colas). Como  la atenuación eferente se atribuye aquí a  la activación del MOCR 








Figura  5.3.  Simulación  con  el  modelo 
computacional  del  efecto  del  CWN 
sobre  las PTCs medidas a nivel cercano 
al umbral para  tonos  sonda de 500 Hz 
(izquierda)  y  4000  Hz  (derecha).  Los 
símbolos  ilustran  las  PTCs 
experimentales (reproducidos de la Fig. 
4.3)  para  un  intervalo  máscara‐sonda 
de  2  ms  en  presencia  (en  rojo)  y  en 
ausencia  (en  azul) de CWN.  Las barras 
de  error  ilustran  una  desviación 
estándar.  Las  líneas  continuas  ilustran 
las  PTCs  simuladas  con  el modelo  con 
(en  rojo)  y  sin  (en  azul)  atenuación 
eferente,  respectivamente.  Cada  panel 

































































4000  Hz.  Los  símbolos  representan  las  PTCs  experimentales  (reproducidas  de  la  Fig.  4.4) 
obtenidas con  intervalos máscara‐sonda de 10  (izquierda), 30  (medio) y 50 ms  (derecha) en 
presencia  (en  rojo)  y  ausencia  (en  azul)  de  CWN.  Las  líneas  continuas  ilustran  las  PTCs 
simuladas con el modelo con  (en  rojo) y sin  (en azul) atenuación eferente,  respectivamente. 
Cada panel  ilustra  los  resultados para cada sujeto, o el promedio,  tal y como se  indica en  la 
esquina inferior izquierda de los paneles de la primera columna.  




el  CWN  activa  a  el MOCR  contralateral,  que  reduce  la  ganancia  en  una  cantidad 
determinada por el atenuador eferente (ATT); 6.89 dB para este sujeto. Este efecto, 
cambia  la  IOC a niveles bajos y medios. Y por  lo tanto produce una elevación de  la 
curva de sintonización (Fig. 5.5B). Este efecto es cualitativamente consistente con los 









































































midieron  y  se  simularon en una  condición de  iso‐SPL. Cada una de  las parejas de 
curvas mostradas en la Fig. 5.6B representan, por el contrario, respuestas mecánicas 




un  rango más  amplio  de  frecuencias  (relativo  a  la CF)  a  500  que  a  4000 Hz.  Esta 
predicción  no  es  nueva;  ya  ha  sido  propuesta  por  antiguos  estudios  fisiológicos 
(Rhode  y  Cooper  1996)  así  como  por  estudios  psicoacústicos  anteriores  que  han 
empleado  metodología  y  supuestos  tanto  similares  (Lopez‐Poveda  y  Alves‐Pinto 
2008; Plack  y Drga 2003)  como distintos a  los  aquí utilizados  (Lopez‐Poveda et al. 
2008). Por lo tanto, tanto el modelo como los datos experimentales son consistentes 












































































Figura  5.6.  Respuesta  mecánica  coclear 
simulada  con  el  configurado  con  los 
parámetros  del  sujeto  S2  sin  (línea 
continua)  y  con  (línea  discontinua) 
atenuación  eferente  (ATT  =  6.9  dB).  A. 
IOCs para tres tonos enmascarantes cuya 
frecuencia se indica en la leyenda (en Hz). 
B.  Curvas  de  sintonización  para  tres 
distintos  criterios de  respuesta,  como  se 
indica n la leyenda (en µm/s) 
Las respuestas mecánicas de la Fig. 5.6 emergieron al ajustar el modelo para simular 




la  IOC  (por ejemplo, en  la Fig.5.6A, estas dos  características ocurren en  la  IOC del 
tono  de  650  Hz).  Debido  a  las  dificultades  técnicas  existen  pocos  registros 





También pueden observarse  casos de mayor  compresión para  tonos de  frecuencia 
mayor que CF que para  tonos  iguales a  la CF, así como muescas, en  las  IOCs de  la 
membrana  de  Reissner  [véase,  por  ejemplo,  las  Figs.  3  y  4  de  (Cooper  y  Rhode 
1995)].  Igualmente,  se  han  observado muescas  en  las  respuestas  individuales  de 
fibras  del  nervio  auditivo  con  CF  baja  (Gifford  y  Guinan  1983).  Además,  es 






























































Figura  5.7. Diagrama  de  apoyo  para  explicar  el  efecto  del  CWN  sobre  las  PTCs  de  500 Hz, 
basado  en  la  respuesta mecánica  coclear  individual  del modelo  para  el  sujeto  S2.  Paneles 
superiores: Explican lo que ocurre en una condición cercana al umbral. Cada panel representa 
la  curva  de  entrada‐salida mecánica  en  presencia  (línea  discontinua)  y  en  ausencia  (línea 






excitación mecánica  que  debe  provocar  la máscara  para  enmascarar  al  tono  de  sonda  en 








































































manifestación psicoacústica de este efecto  reductor de  la ganancia depende de  la 
compleja interacción entre la reducción de la ganancia dependiente de la frecuencia 
y del nivel sonoro, la sintonización, la compresión y la escucha fuera de frecuencia.  
Se  puede  obtener  una  explicación  general,  pero  esclarecedora,  al  analizar  la 
respuesta de un filtro del modelo con una CF cercana a la frecuencia del tono sonda. 
En  el  modelo,  se  asume  que  el  umbral  de  enmascaramiento  ocurre  cuando  la 
relación  entre  la  excitación  sobre  el  receptor  auditivo  tiene  un  valor  fijo  (p/m) 
(donde  p  corresponde  a  la  excitación  provocada  por  la  sonda  y m  a  la  excitación 
provocada por la máscara) y esta relación no varía con el CWN. Es decir p/m = p’/m’, 
donde el superíndice prima se utiliza para representar la respuesta coclear mecánica 
en  presencia  de  CWN  (con  atenuación  eferente).  La  expresión  anterior  es 
equivalente  a  m/m’  =  p/p´.  En  otras  palabras,  en  el  modelo,  el  umbral  de 
enmascaramiento ocurre cuando la relación de la excitación mecánica producida por 
cualquier máscara en  la  ausencia  y presencia de CWN es  igual  a  la  relación de  la 
excitación mecánica que provoca el tono de sonda en ausencia y presencia de CWN. 





el  estudio.  La  Fig.  5.7  ilustra  distintas  posibilidades,  utilizando  el  esquema  de  la 




umbral,  respectivamente.  Vale  decir,  la  excitación  de  la  máscara  en  los  paneles 
superiores es  inferior que  la excitación producida por  la máscara en  los paneles en 
los  paneles  inferiores.  Es  importante  destacar  que  la  relación  de  excitación  de  la 




manera  similar  a  la máscara  y  al  tono  sonda. Por  lo  tanto,  se  requieren  idénticos 
niveles  de máscara  para  enmascarar  el  tono  sonda  con  y  sin CWN  (L’m  =  Lm).  Las 





con  CWN  que  sin  CWN  (L’m<Lm).  Esto  explica  por  qué  (en  el modelo)  el  CWN  no 
cambia  los  niveles  de máscara  de  la  punta  de  las  PTCs  cercanas  al  umbral  pero 
reduce el nivel de máscara en los extremos de la PTC (Fig. 5.3).  
 
Figura  5.8.  La  importancia  de  la 
“escucha  fuera  de  frecuencia”  en  las 
PTCs  experimentales  y  en  las 
simuladas. Es  importante destacar que 
la PTC modelada (y su correspondiente 
contraparte  experimental)  están  más 
sintonizadas  que  las  curvas  de 
sintonización  mecánicas  del  filtro 
coclear sintonizado a la frecuencia de la 
sonda  como  resultado  de  la  escucha 
fuera de frecuencia. Es decir, la escucha 
fuera  de  frecuencia  hace  que  la  PTC 






de manera  efectiva  al  tono  de  sonda.  La  respuesta  de  la máscara  de  frecuencia 
cercana a la fp (Fig. 5.7D) es compresiva en el rango de excitación de la máscara. Por 
lo tanto, el nivel de máscara necesario para enmascarar al tono sonda es menor en la 
condición  con  CWN  (L’m<Lm).  La  respuesta  para  máscara  con  frecuencia  mucho 
menor  que  la  de  la  sonda  (Fig.  5.7F)  es  prácticamente  lineal  sobre  el  rango  de 
excitación  en  estudio,  pero,  sobre  este  rango  de  excitación,  esta máscara  no  está 
afectada por  la atenuación eferente. Por  lo  tanto, el nivel de máscara necesario es 
menor  en  presencia  que  en  ausencia  de  CWN.  La  respuesta  de  una máscara  de 







En  resumen, el efecto del CWN y por  lo  tanto el efecto de  la atenuación eferente 


























simulados  por  el  modelo  (Fig.  5.3  y  5.5)  directamente  desde  la  Fig.  5.7.  Una 
reproducción  precisa  involucraría  una  compleja  interacción  del  fenómeno 
previamente  descrito  como  el  fenómeno  de  “escucha  fuera  de  frecuencia”.  La 
escucha  fuera de  frecuencia,  facilita  la detección del tono sonda,  lo que conduce a 
niveles  de máscara más  altos  y  a  una mayor  sintonización  (O'Loughlin  y Moore 
1981). Una manera de evaluar  la  importancia de  la escucha  fuera de  frecuencia es 
comparando  la PTC simulada con  la curva de sintonización para un filtro coclear de 
CF  igual a  la frecuencia del tono sonda. Esta comparación se muestra en  la Fig. 5.8. 
Claramente,  la PTC  simulada es más  sintonizada que  la  curva de  sintonización del 
filtro coclear correspondiente (del modelo). Esto sugiere que la PTC simulada es más 
angosta como resultado de la escucha fuera de frecuencia. Dado que la PTC simulada 









del  tono sonda  igual en  la condición con y sin WCN combinado con  la compresión 




El  modelo  de  enmascaramiento  post‐estimulatorio  aquí  presentado  es  útil  para 
explicar  la compleja  interacción entre  los estímulos  involucrados en  la medición de 



















más  rápida en el ápex que en  la base,  como  sugieren algunos autores  (Stainsby y 
Moore 2006), entonces, la compresión en el ápex podría ser menor que la sugerida 
por el presente modelo. Respecto al segundo supuesto, es cierto para frecuencias de 











posible  realizar un experimento como el descrito en el Capítulo 4  (Fig. 11) para  la 
frecuencia  de  500  Hz.  En  cualquier  caso,  el  presente modelo  incorpora  los  tres 
supuestos  en  cuestión  (es  decir,  la  ventana  temporal  fue  idéntica  en  todas  las 
condiciones)  y  reproduce  las  PTCs  bastante  bien,  lo  que  sugiere  que  estos  tres 
supuestos no son ilógicos. 
Los  resultados  psicoacústicos  y  su  análisis  con  el modelo  sugieren  que  las  PTCs 
apicales  son  afectadas  por  el  CWN  vía  activación  del  haz  MOC.  Es  importante 
destacar,  además,  que  la  forma  y  la magnitud  de  este  efecto  probablemente  no 
puede  obtenerse  directamente  de  las  pruebas  psicoacústicas,  por  lo  que  se  hace 























sobre  las  PTCs  bajo  el  único  supuesto  que  el  CWN  activa  el MOCR  y  reduce  la 
ganancia coclear de forma compatible con la fisiología. A partir de esto, el análisis de 
los resultados con el modelo sugieren que: 
1. El  efecto  principal  del  CWN  sobre  las  PTCs  consiste  en  una  disminución  de  la 
ganancia coclear, y que esta disminución es significativamente mayor en el ápex 
que en la base. 
2. La  manifestación  del  efecto  CWN  en  las  pruebas  psicoacústica  de 
enmascaramiento post‐estimulatorio dependen de una  compleja  interacción de 
componentes mecánicos no  lineales (por ejemplo, compresión y reducción de  la 
ganancia  coclear)  y  post‐mecánicos  (tasa  de  recuperación  post‐mecánica  y 
escucha fuera de frecuencia). 
3. No  es  posible  obtener  de  manera  directa  información  cualitativa  respecto  al 
efecto del CWN sobre  las propiedades del receptor auditivo, por  lo que se hace 
necesario  el  desarrollo  de  un modelo matemático‐computacional  que  permita 
inferir dicha información. 
4. La magnitud  del  efecto  del  CWN  y,  por  tanto,  del MOCR  depende  tanto  de  la 
reducción de  la ganancia coclear sobre  la excitación del  tono sonda como de  la 










sobre  la  respuesta  del  receptor  auditivo  humano  utilizando  para  ello  técnicas 
psicoacústicas. En particular, se ha evaluado el efecto de un CWN sobre los umbrales 
absolutos  de  detección  de  tonos  puros  y  la  integración  temporal,  la  tasa  de 
recuperación  del  enmascaramiento  post‐estimulatorio  (las  TMCs),  la  componente 
post‐mecánica  del  enmascaramiento  post‐estimulatorio  (la  TMC  de  referencia 
lineal), la ganancia y la compresión coclear (las IOCs inferidas a partir de las TMCs), y, 
finalmente, la selectividad frecuencial (las PTCs). Mediante experimentos de control, 
se  ha  descartado  que  los  efectos  observados  sean  producto  de  la  activación  del 
MEMR por parte del CWN (Capítulo 2, Fig. 2.1) o producto de la interacción del CWN 
con los estímulos ipsilaterales utilizados en las mediciones psicoacústicas (Capítulo 3, 




El  análisis  de  las  PTCs  con  un modelo  computacional  de  enmascaramiento  post‐
estimulatorio  desarrollado  para  este  propósito  sugiere  que  el  CWN  modifica  la 
respuesta  mecánica  de  la  cóclea,  afectando  en  particular  a  sus  propiedades  no 
lineales.  De  hecho,  el modelo  sugiere  que  los  resultados  psicoacústicos,  aunque 












la  cóclea. Esto es  consistente  con  las  conclusiones de otros estudios  realizados en 
humanos  con  técnicas  de  OAEs  (Lilaonitkul  y  Guinan  2009a;  Lilaonitkul  y  Guinan 
2009b). Otros estudios psicoacústicos han descrito un  importante efecto del MOCR 
ipsilateral  en  4000  Hz  (Jennings  et  al.  2009),  pero  no  existe  evidencia  sobre  la 
magnitud del MOCR ipsilateral en 500 Hz. No obstante existe evidencia morfológica 
que  señala  que  la  relación  de  fibras  involucradas  en  el MOCR  contralateral  vs  el 
ipsilateral es mayor en el ápex (Guinan 2006). Lo contrario ocurriría en la base. Pese 
a que  los  resultados observados no muestran un efecto  significativo del MOCR en 
4000 Hz,  no  es  posible  descartarlo  del  todo,  entre  otras  cosas  porque  el método 







de  idéntico  nivel  sonoro  (SPL)  o  idéntica  excitación:  el  umbral  de  las  máscaras 
disminuye o aumenta en cada uno de los dos casos, respectivamente. En el Capítulo 
4, se ha demostrado que el nivel de  las máscaras  implicadas en una PTC desciende 
producto  de  la  presencia  de  un  CWN.  En  todos  estos  casos,  los  hallazgos  son 
compatibles con una disminución de la ganancia producto de la presencia del CWN. 
Esta  idea, que ya ha sido discutida con detalle en cada uno de  los capítulos, se ha 






partir  de  la  TMCs.  Este  resultado  concuerda  con  las  conclusiones  de  estudios 
relacionados dirigidos a explorar el papel del MOCR ipsilateral sobre la no linealidad 
coclear  (Jennings  y  Strickland  2012a;  Jennings  y  Strickland  2012b;  Jennings  et  al. 
2009; Krull  y  Strickland 2008; Roverud  y  Strickland 2010),  si bien estos  anteriores 
sólo explicitan una  reducción de  la ganancia  coclear. Como ya  se ha discutido  con 
detalle en el Capítulo 3, este efecto podría tratarse de un correlato psicoacústico del 
efecto  “desenmascarante” del MOCR descrito a partir de  los efectos de activación 
del MOCR sobre  las curvas de descarga/intensidad de  las  fibras del nervio auditivo 
(Kawase et al. 1993; Winslow y Sachs 1987). Como también se discutió en el Capítulo 













absolutos  de  detección  de  tonos  puros  y  sobre  el  enmascaramiento  post‐
estimulatorio  son  compatibles  con  una  reducción  de  la  ganancia  coclear.  Sin 
embargo,  los  efectos  del  CWN,  y,  por  tanto,  del  MOCR  contralateral,  sobre  las 
pruebas  psicoacústicas  empleadas  son  diversos.  Por  ejemplo,  hemos  demostrado 
que en el  caso de  las PTCs de niveles  cercanos al umbral, el CWN  reduce el nivel 
sonoro de las máscaras en las colas pero no en la punta de la PTC de 500 Hz; en las 
PTCs  supra‐umbral, por el  contrario,  la  reducción en el nivel  sonoro  se extiende a 
todas  las  frecuencias  de máscara.  El  análisis  de  estos  resultados  con  el modelo 
computacional,  sugiere  que  estos  resultados,  aunque  aparentemente  paradójicos, 
son,  en  realidad,  compatibles  con  una  reducción  de  la  ganancia  coclear  cuya 
magnitud  varía  en  función  de  la  frecuencia  y  el  nivel  sonoro  de  las  máscaras, 
combinada  con  la  cantidad  de  compresión  a  la  que  están  sujetas  las máscaras. 
También  hemos  demostrado  que  al  momento  de  analizar  los  resultados 
psicoacústicos, se deben considerar también otros efectos propios de estas pruebas 
como  la  escucha  fuera  de  frecuencia.  En  síntesis,  la manifestación  del  efecto  del 
CWN  sobre  las  pruebas  psicoacústicas  depende  de  una  compleja  interacción  de 




Muchas  teorías  y  modelos  de  percepción  auditiva  humana  están  basadas  en 
mediciones  psicoacústicas.  En  el  desarrollo  de  estas  teorías  y  sus  aplicaciones 
tecnológicas (por ejemplo, audífonos, implantes cocleares o sistemas de compresión 
de  audio  tipo  MP3)  se  suele  considerar  a  la  respuesta  de  nuestros  receptores 
auditivos como fija e independiente el uno del otro. Es decir, se suele considerar que 
las  características  inferidas  en  mediciones  experimentales  monoaurales  son 
representativas  de  la  respuesta  del  receptor  auditivo  en  un  ambiente  natural  de 
escucha binaural. La evidencia presentada en esta tesis pone de manifiesto que este 








El conocimiento aquí generado  respecto al efecto del MOCR contralateral  sobre  la 
respuesta  coclear  humana  conduce  es  limitado  y  abre  numerosas  nuevas 
interrogantes que complementan las cuestiones abordadas en esta tesis. Entre ellos, 
cabe mencionar los siguientes: 
1. Ampliar el espectro de  frecuencias estudiadas. En esta  tesis,  se ha evidenciado 
que  las  técnicas  utilizadas  son  adecuadas  para  evaluar  el  impacto  del MOCR 
contralateral  sobre  las  propiedades  no  lineales  del  receptor  auditivo.  Por  otro 
lado,  se  sospecha  que  las  características  de  la  respuesta  coclear  mecánica 
cambian de forma significativa en torno a 1000‐1500 Hz (Robles y Ruggero 2001). 




2. Conocer  el  efecto  de  la  intensidad  del  estímulo  acústico  sobre  la magnitud  de 
MOCR contralateral. En condiciones reales de escucha binaural la intensidad del 












en  función de  las  características espectrales del estímulo acústico  contralateral 





















es  que  el  CWN  linealiza  la  función  de  entrada/salida  coclear  humana.  Esta 
linealización podría ir en línea con el “efecto desenmascarante” observado sobre 
las  fibras  del  nervio  auditivo  producto  de  la  activación  del  haz  olivococlear 
(Kawase  et  al.  1993;  Winslow  y  Sachs  1987),  que  facilitaría  la  detección  de 
sonidos transitorios en presencia de ruido. De este fenómeno se desprende que 
una  de  las  utilidades  del  sistema  auditivo  eferente  sería  la  de  facilitar  la 
discriminación del habla en ambiente  ruidoso. De hecho, estudios  recientes de 
simulación  computacional  predicen  una  mejoría  en  la  discriminación  en 
ambiente  ruidoso producto de  la activación del  sistema eferente  (Brown et al. 
2010;  Clark  et  al.  2012; Messing  et  al.  2009).  Sin  embargo,  todavía  no  se  ha 
logrado evidenciar este efecto desenmascarante sobre la inteligibilidad del habla 
en  ambiente  ruidoso  en  situaciones  reales  de  escucha  (de  Boer  et  al.  2012; 
Mukari y Mamat 2008; Wagner et al. 2008). 








Es  decir,  si  se  considera  que  el  habla  posee  una  cantidad  importante  de 
información  redundante,  el  cerebro  podría  utilizar  más  de  una  pista  para 
discriminar el estímulo verbal en una situación compleja como es en ambiente 
ruidoso,  y  por  ello  el  supuesto  efecto  beneficioso  de  la  activación  del MOCR 
pasaría desapercibido. 
Durante el desarrollo de esta tesis se realizó un experimento piloto, orientado a 
diseñar  una  prueba  de  percepción  del  habla  que  permita  evidenciar  el  efecto 
beneficioso del MOCR  sobre  la  inteligibilidad en ambiente  ruidoso y  relacionar 
estos hallazgos con  la  reducción de  la ganancia observada en  los experimentos 
anteriores de este proyecto.  La manera de  sensibilizar  la prueba  fue  reducir el 









cuando  se  activa  el MOCR  contralateral.  Esta mejoría  depende  de  la  relación 
señal/ruido  utilizada.  Este  hallazgo  anima  a  continuar  con  esta  línea  de 
investigación. En principio se propone evaluar este potencial efecto beneficioso 
sobre la discriminación del habla en ambiente ruidoso, en sujetos normoyentes y 









Los  distintos  experimentos  descritos  en  esta  tesis  evidencian  que  el  ruido  blanco 
contralateral tiene un efecto sobre la percepción auditiva. Dos experimentos control 
han  permitido  descartar  que  dicho  efectos  se  deban  a  la  activación  del  reflejo 
muscular  del  oído medio  y  dado  que  el  ruido  blanco  empleado  puede  evocar  el 
MOCR, es probable que los efectos observados se deban a una activación de éste. 
El análisis e integración de los resultados experimentales permite concluir que: 
1. El  MOCR  contralateral  reduce  la  sensibilidad  auditiva  y  eleva  los  umbrales 
absolutos de detección de tonos puros. Este  incremento es  independiente de  la 
duración del tono sonda.  
2. El MOCR contralateral  linealiza  la  función de entrada‐salida coclear  inferida por 
métodos psicoacústicos.  
3. El MOCR contralateral disminuye el nivel sonoro de las máscaras implicadas en la 
obtención  de  las  curvas  psicoacústicas  de  sintonización.  La  magnitud  de  la 
reducción depende de  la  frecuencia y el nivel  sonoro de  las máscaras. Aunque 
paradójicos en apariencia, estos efectos  son  compatibles  con  los de activación 
del MOCR sobre las curvas de sintonización de la membrana basilar descritos en 
otros mamíferos. 
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